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Les theories sur les strategies d'adaptation vitale predisent comment les organismes
devraient se reproduire tout au long de leur vie afin de maximiser leur valeur selective.
Elles tiennent compte des compromis que doivent subir les organismes face aux couts de
la reproduction et en decrivent les effets sur les differentes composantes de la valeur
selective des organismes. Certains concepts fondamentaux des strategies d'adaptation
vitale ont ete etudies dans Ie contexte de ce travail: la senescence reproductive, 1'efFort de
reproduction a la fin de la vie et les facteurs intrinseques affectant la chronologie des
mises bas en fonction de 1'age. Les deux premiers concepts ont ete testes a 1'aide de
donnees recueillies a long terme (plus de 15 ans) sur des brebis du mouflon d'Amerique
(Ovis canadensis), marquees individuellement, et des donnees recoltees a court terme (3
ans) ont send a examiner la chronologie des naissances.
La senescence reproductive s'est manifestee par une diminution de la production de jeunes
chez les brebis de 14 ans et plus. Cette reduction du potentiel de reproduction faisait suite a
une perte de masse corporelle qui debutait apres 1'age de 10 ans. Les brebis qui survivaient
assez longtemps pour atteindre la senescence reproductive etaient de meilleure qualite que
celles qui mouraient avant 1'age de 11 ans. Cette difference en qualite s'est revelee par une
masse coq)orelle superieure et un plus grand nombre d'agneaux produits au debut de la vie
chez les brebis qui ont vecu longtemps. La masse corporelle peut done predire Ie potentiel de
longevite et de succes reproducteur des brebis du mouflon d'Amerique.
La plupart des theories sur 1'efifort de reproduction predisent qu'il devrait augmenter a la fin de
la vie, lorsque la probabilite de survie et la valeur residuelle de reproduction duninuent en
fonction de 1'age. Contrairement a ces predictions theoriques, les brebis senescentes faisaient
preuve d'une dmunution d'eflfort de reproduction a la fin de leur vie. Le rapport de masses
"jeune / mere" au sevrage diminuait en fonction de Page, car les agneaux (progenitires males)
nes de vieilles brebis etaient plus legers au sevrage que ceux de brebis d'age moyen. Puisque les
dates de naissance etaient independantes de I'age matemei, la plus pedte masse au sewage des
agneaux nes de vieilles brebis n'etait pas due a une naissance plus tardive. H est vraisemblable
que les brebis senescentes subissent des contraintes affectant leur capacite d'allaiter des
agneaux adequatement pendant 1'ete. De plus, la proportion d'agnelles sevrees augmentait avec
1'age, ce resultat etant plus prononce chez les vieilles brebis. Puisque les agnelles sont moins
couteuses a elever, il est possible qu'un mecanisme influen^ant Ie rapport des sexes lors de la
fecondation existe chez les vieilles brebis. Ce changement du rapport des sexes en fonction de
1'age pourrait egalement expliquer pourquoi Ie succes au sevrage, chez les brebis senescentes
qui mettent bas, est egal a celui des brebis plusjeunes.
Les couts de la reproduction se sont traduits par un retard de la mise bas chez les brebis
qui avaient sevre un jeune 1'ete precedent, comparativement a celles qui avaient ete seches
ou qui avaient perdu leur jeune a la naissance. Bien que la date de mise bas soit
independante du sexe du foetus, elle etait toutefois en relation negative avec la masse des
brebis 1'automne precedent; ainsi, les brebis qui etaient plus lourdes avant Ie rut mettaient
bas plus tot 1'ete suivant.
Les differentes facettes de ce projet de recherche ont reussi a reconcilier des concepts qui
sont associes a la reproduction a la fin de la vie chez les brebis du mouflon d'Amerique et
qui sont tres difficiles a tester chez les grands mammiferes. Les resultats contribuent a
expliquer 1'influence relative de certains facteurs au niveau du succes reproducteur des
femelles et ils servent d'introduction pour une suite d'etudes qui pourront etre axees sur
1'importance des differences individuelles dans la determination de la valeur selective.
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* : symbole demarquant une probabilite statistique significative
(inferieure a 0,05)




Dans Ie contexte de ce document, Ie terme "agneau" designe uniquement les
progenitures males de mains d'un an et Ie terme "agnelle", les progenitures femelles de
mains d'un an. Le mot "jeunes" est utilise lorsque les agneaux et les agnelles sont
consideres simultanement et 1'expression "jeunes d'un an" designe les progenitures
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etjeunes de sexe inconnu) nes de brebis agees de 6 a 10 ans (colonnes
blanches) et ceux nes de brebis agees de 11 ans et plus (colonnes
rayees). Les intervalles de classes de 1'histogramme sont de 5 jours;
1'abscisse represente les moyennes d'intervalles a toutes les 5 classes.
Les brebis 40t, 12p, 5i et 19u avaient les mises bas les plus tardives. 134
5.3 Masse des agneaux (A) et des agnelles (B), ajustee au 15 septembre, en
fonction de leur date de naissance. L'abscisse superieure represente les
valeurs transformees (logic) des dates de naissance, 1'abscisse inferieure




Ce chapitre presente d'abord les concepts generaux des strategies d'adaptation vitale
qui seront elabores tout au long de ce document et Us seront accompagnes d'une
description des principaux objectifs du projet de recherche. Des explications detaillees
et des discussions sur chaque concept theorique etudie dans ce projet de recherche
sont incluses dans les chapitres de resultats (chapitres 3 a 5) qui, eux, font suite a la
section generate de materiel et methodes (chapitre 2).
1.1 Principes theoriques des strategies d'adaptation vitale
La valeur selective ("fitness") possede plusieurs definitions, selon la methode utilisee pour
la mesurer. RofF(1992, p. 36) a determine deux grandes categories de mesures de valeur
selective: "les mesures globales, qui integrent toutes les interactions entre les traits
d'histoire de vie, et les mesures locales, fondees sur la supposition que la maximisation
d'une composante de la valeur selective maximisera cette demiere." Le parametre
Malthusian, defini comme Ie taux d'accroissement d'un genotype dans une population
(Fisher, 1958), est une mesure globale de valeur selective. Une approche plus commune
decrit la valeur selective comme une variable relative, representant Ie rapport entre Ie
succes reproducteur d'un individu et Ie succes reproducteur moyen de tous les individus
de la population. Chez les especes eusociales (Jarvis et a/., 1994), ou certains individus
sont stenles et ne se reproduisent pas, la valeur selective est plutot calculee comme valeur
"inclusive", c'est-a-dire a travers Ie succes reproducteur des parents ou des descendants
apparentes (Ie succes reproducteur d'un individu sterile est done calcule comme Ie nombre
de freres ou soeurs, de cousins ou cousines). Etant donne que Ie taux d'accroissement
d'un genotype et que la valeur moyenne du succes reproducteur d'une population sont tres
1
difficiles a mesurer chez les grands mammiferes vivant en liberte, Ie succes reproducteur
total (Ie nombre de progenitures - generation Fl - qu'un individu produit tout au long de
sa vie) peut etre utilise pour estimer la valeur selective (Grafen, 1988).
La plupart des modeles de strategies d'adaptation vitale sont calques sur Ie modele
d'optimisation (Parker et Maynard Smith, 1990) et ils predisent comment devrait varier la
reproduction au cours des difFerentes etapes de la vie d'un organisme afin que sa valeur
selective soit maximisee. Parmi les mammiferes, il existe une tres grande diversite de
strategies d'adaptation vitale qui ont ete selectionnees en fonction des interactions
survenant entre les genotypes, les phenotypes, les conditions environnementales, les
comportements sociaux et les contraintes physiologiques (Partridge et Sibley, 1991). Les
traits d'histoire de vie sont ces parametres qui decrivent les strategies d'adaptation vitale.
Les mieux connus sont la longevite, la taille des portees, la taille des jeunes a la naissance
et au sevrage, 1'intervalle de temps entre les naissances, Ie sexe des jeunes, 1'age de
premiere reproduction, 1'effort de reproduction par rapport a 1'age et a la taille coq^orelle,
Ie taux de croissance, la taille adulte, la probabilite de suryie en fonction de 1'age et de la
taille corporelle (Harvey etal., 1989; Steams, 1992; Berrigan^a/., 1993).
Des exemples contrastants de strategies de reproduction sont la semelparite et
1'iteroparite, ainsi que les strategies de selection r et K (RofF, 1992; Steams, 1992). Des
combinaisons particulieres de traits d'histoire de vie sont associees a chacune de ces
strategies. Au niveau interspecifique, une petite taille corporelle, une courte esperance de
vie et une fecondite elevee font partie des strategies r, tandis que les qualites opposees
caracterisent les especes a strategic K. Chez les organismes iteropares, la reproduction
peut etre etalee sur une echelle temporelle relativement longue, voire sur plusieurs annees.
Par ce fait, les individus qui echelonnent leur reproduction sur plusieurs annees ont Ie
potentiel de subir 1) des variations annuelles en condition corporelle (proportion de
reserves adipeuses) ou en condition physiologique (etat du systeme immunitaire ou etat
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des parametres sanguins decrivant les carences alimentaires), associees entre autre au
vieillissement ou a la reproduction, et 2) des variations environnementales (densite de
population, climat, etc.) (Roff, 1992). Un aspect particulier des theories de strategies
d'adaptation vitale est done 1'etude des changements, en fonction de 1'age, que subissent
des parametres tels que la probabilite de survie, la fecondite, la condition corporelle ou
1'efFort de reproduction; ces parametres devraient, au cours de la vie des individus, afFecter
leur potentiel de reproduction (Fisher, 1958) et par consequent leur succes reproducteur.
II existe aussi des modeles qui predisent ces memes parametres en fonction du climat et de
1'abondance alimentaire (Boyce et Perrins, 1987) ou encore par rapport a la densite de
population (Charlesworth, 1980).
Dans toute population, il existe des variations genetiques du succes reproducteur total
parmi les individus (Clutton-Brock, 1988). La selection naturelle agit sur ces difiEerences
en succes reproducteur de sorte que les genotypes qui sont associes a un succes
reproducteur eleve auront tendance a prevaloir parmi les generations futures (Trivers,
1985). Les theories de strategies d'adaptation vitale sont done fondees sur Ie principe que
la reproduction est couteuse (Gadgil et Bossert,. 1970). Ainsi, Ie fait qu'un organisme se
reproduise suppose qu'il doit efFectuer ou subir des compromis entre ses differents traits
d'histoire de vie (Reznick, 1985). Ces compromis sont normalement decrits comme etant
des correlations negatives. Un exemple courant est celui qui prevoit que 1'energie
consacree a la reproduction entrame une diminution de la survie ou du potentiel de
reproduction ulterieur des parents. (Williams, 1966; Gadgil et Bossert, 1970; Steams,
1976).
1.2 Approches utilisees pour mesurer les couts et les compromis associes a la
reproduction
Quatre methodes sont utilisees pour evaluer les compromis associes a la reproduction: les
correlations genetiques, les manipulations par la selection, les manipulations
experimentales et les correlations phenotypiques. Meme si certains auteurs (Reznick,
1985; Lessels, 1991) soulignent la superiorite des trois premieres methodes par rapport a
la demiere, elles manifestent toutes des problemes sur un plan equitable. II faut done tenir
compte de leurs faiblesses respectives lors de 1'interpretation des resultats.
Tout d'abord, les correlations genetiques et les manipulations par la selection necessitent
1'emploi d'especes dont Ie code genetique est simple, dont les generations sont courtes et
qui peuvent etre elevees en laboratoire (par exemple des drospphiles et des souris). Ces
approches selectionnent des individus selon leur longevite ou la duree de leur periode de
reproduction. Des comparaisons avec des individus de lignee originale sont ensuite
effectuees pour evaluer les efFets des composantes de reproduction sur la sm-vie et la
fecondite des descendants. Chez Drosophila melanogaster, la fecondite au debut de la vie
est en correlation negative avec la fecondite ulterieure ainsi qu'avec 1'esperance de vie,
soulignant ainsi les couts de la reproduction (Rose et Charlesworth, 1981). Une autre
etude chez les femelles agees de cette espece a egalement demontre une correlation
negative entre la fecondite et 1'esperance de vie (Tucic et a/., 1988). Les correlations
genetiques et les manipulations par la selection sont toutefois sujettes a des artefacts,
puisqu'elles sont menees en laboratoire. Ainsi, 1'environnement n'est pas analogue a celui
des individus en liberte, car tous les parametres (taux d'oxygenation, luminosite,
temperature, alimentation, densite de population) sont controles. Ceci engendre des
pressions de selection artificielles (voir critique dans Rose, 1991) et les individus peuvent
developper des adaptations dififerentes de celles qui pourraient etre selectionnees dans leur
habitat reel. De plus, les individus eleves en laboratoire peuvent etre sujets a des taux de
consanguinite eleves. A son tour, la consanguinite peut influencer la qualite genetique des
individus de sorte que des correlations genetiques normalement negatives (c'est-a-dire
presence de compromis) deviendraient positives (Rose, 1991). Par exemple, parmi
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certaines lignees de drosophiles elevees en laboratoire, une diminution de la qualite
genetique (augmentation de la frequence de mutations deleteres, diminution du succes
reproducteur) fait en sorte que la fecondite ulterieure et la longevite augmentent en
fonction de la fecondite anterieure. Ceci entrame une correlation positive entre les deux
caracteristiques, alors qu'en realite (c'est-a-dire dans un environnement naturel), il existe
une correlation negative entre ces facteurs (lorsque la fecondite anterieure augmente, la
fecondite ulterieure et la longevite diminuent) (Rose, 1984). De meme, une experience
chez les rotiferes a demontre que les descendants de femelles selectionnees pour une
longevite importante avaient une survie inferieure et 1'auteur attribuait ces resultats a 1'efFet
de la senescence reproductive chez les femelles selectionnees (Lansing, 1947). Plus tard il
fut cependant revele que les conditions environnementales de cette experience n'etaient
pas adequates pour maintenir aucune culture de rotiferes a long terme (Rose, 1991).
Par ailleurs, les manipulations experimentales consistent a manipuler une composante
particuliere de la reproduction, en empechant les autres composantes de varier, et a
observer les consequences sur la survie ou sur la fecondite ulterieures des parents ou de
leurs jeunes. Notamment, lorsque la taille de la couvee des mesanges bleues (Parus
caeruleus) est augmentee de fa9on artificielle, les meres subissent une diminution de
masse corporelle et de survie (Nur, 1984). Gustafsson et Sutherland (1988) ont egalement
demontre qu'une augmentation de la taille de la couvee diminue la fecondite ulterieure des
parents et de leurs jeunes. II est aussi possible de manipuler la reproduction en empechant
certains individus de se reproduire. En particulier, chez les drosophiles, les femelles qui se
reproduisent presentent un taux de mortalite plus eleve que celles qui ne se reproduisent
pas et les males qui ont acces a plus de femelles en phase de reproduction subissent
egalement un taux de mortalite plus eleve (Partridge et Harvey, 1985). Les manipulations
experimentales connaissent cependant des limites (Moreno et al., 1995). Par exemple,
chez les oiseaux, les oeufs ajoutes a une couvee proviennent evidemment de parents
etrangers. Les differences genetiques entre les oisillons peuvent ainsi etre a la base de
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survies ou de fecondites differentielles chez les couvees manipulees et ces differences ne
seraient pas necessairement reliees a 1'efFort parental (Bell et Koufopanou, 1986).
Finalement, les correlations phenotypiques mesurent les couts de la reproduction a travers
les composantes phenotypiques de la reproduction. Elles peuvent, par exemple, etablir un
lien entre Ie succes reproducteur ou 1'efifort de reproduction anterieurs et la fecondite ou la
survie ulterieures. Ainsi, chez Parus montanus, la survie des parents diminue lorsque Ie
nombre de jeunes dans la couvee augmente (correlation negative) (Ekman et Askenmo,
1986). De meme, chez les drosophiles, les femelles vierges pondent moins d'oeufs et
vivent plus longtemps que celles qui se reproduisent (Maynard Smith, 1958) et les males
qui ont Ie plus grand nombre d'opportunites d'accouplement meurent plus jeunes
(Partridge et Farquhar, 1981). Les correlations phenotypiques peuvent cependant generer
des resultats contradictoires, car elles sont dependantes du produit de deux facteurs qui
devraient etre consideres separement: 1'environnement immediat de 1'organisme (les
correlations environnementales) et Ie genotype de 1'organisme (les correlations genetiques)
( Falconer, 1981; Reznick, 1985; Bell et Koufopanou, 1986). De plus, des resultats
contradictoires sont obtenus meme lorsqu'il y a comparaison entre des eludes de
drosophiles menees en laboratoire, puisque des conditions environnementales telles que Ie
milieu de culture ou la temperature peuvent fortement afFecter la fecondite et la longevite
des drosophiles. Ainsi, certaines etudes trouveront une correlation positive entre les traits
d'histoire de vie, alors que d'autres etabliront une correlation negative (Reznick, 1985). Le
meme genre d'ambiguite peut exister au niveau du signe des correlations phenotypiques
lorsque 1'on compare des resultats obtenus en laboratoire et des resultats obtenus par
observations dans Ie'milieu naturel. La valeur des correlations phenotypiques est toutefois
confirmee chez certaines especes etudiees a long terme. Par exemple, chez Ie cerf elaphe
Cervus elaphus, des observations de comportement ont revele que les males dominants
reussissaient a s'accoupler beaucoup plus souvent que les males subordonnes
(Clutton-Brock et a/., 1982). Une etude fondee sur Ie "fingerprinting" d'ADN (Pemberton
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et al., 1992) a, par apres, confirme que Ie succes reproducteur des males estime a partir
des observations de comportement concordait etroitement avec les resultats des etudes
genetiques de patemite.
Des correlations phenotypiques seront utilisees pour tester les hypotheses decrites dans Ie
contexte de ce travail. Certains problemes associes aux correlations phenotypiques
pourront etre controles en integrant des variables telles que la masse coq)orelle et la
longevite dans les analyses, dans Ie but d'eliminer les variations inter-individuelles dans Ie
potentiel de reproduction.
1.3 Les variations individuelles
Les couts associes a la reproduction doivent etre mesures au niveau des composantes de
la valeur selective d'un organisme si 1'on veut determiner leur importance dans sa strategic
de vie. En n'evaluant que les couts energetiques associes a la reproduction (par exemple la
quantite d'energie investie pendant la gestation et 1'allaitement), 1'on ne peut foumir
d'information sur les couts de reproduction, parce que chez certains individus, de fortes
depenses energetiques lors de la reproduction n'entrament pas automatiquement une
diminution de leur survie ou de leur potentiel de reproduction (van Noordwijk et de Jong,
1986; Clutton-Brock, 1991). Cette situation existe en particulier lorsque des individus
peuvent compenser rapidement une perte d'energie par leur alimentation (Tuomi et al.,
1983; Steams, 1992).
Les theories sur les couts de la reproduction sont fondees sur Ie principe que tous les
individus d'une population ont un potentiel de reproduction egal. Certains auteurs ont
cependant suggere que des differences en potentiel individuel peuvent fortement afFecter
les couts associes a la reproduction (Reznick, 1985; Clutton-Brock, 1991). Les individus
de "bonne" qualite presenteraient ainsi des patrons de reproduction difFerents de ceux des
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individus de "mauvaise" qualite, les couts de la reproduction n'etant potentiellement
mesurables que chez les individus de "mauvaise" qualite (Vaupel et Yashin, 1985). Par
consequent, les individus de "bonne" qualite ne seraient pas limites dans leurs ressources
energetiques et il n'existerait pas de compromis entre leurs difiTerents traits d'histoire de vie
(Tuomi et a/., 1983; van Noordwijk et de long, 1986).
Lorsque les comparaisons entre individus sous-estiment les couts de la reproduction
(absence de couts), il est possible que des comparaisons intra-individuelles (au cours de la
vie d'un meme individu) puissent faire ressortir des patrons particuliers (Clutton-Brock et
a/., 1983). Contrairement aux attentes postulees par Ie principe des couts de reproduction,
les biches du cerfelaphe qui ont sevre unjeune ont de meilleures chances d'etre gestantes
1'hiver suivant (correlation positive) comparativement a celles qui n'ont pas sevre de jeune
(Albon et a/., 1986). Bien que les succes au sevrage fasse diminuer la probabilite de mise
bas au printemps suivant, cet efFet des couts de la reproduction anterieure n'est plus
apparent apres la mise bas; en efFet, la sunde au sevrage du prochain jeune n'est pas
affectee par Ie succes reproducteur anterieur de la mere (Clutton-Brock et a/., 1983). II
est toutefois possible que ce soient seulement les femelles de bonne qualite (qui ont une
bonne condition physique ou qui ont d'excellentes predispositions genetiques) qui
reussissent a sevrer des faons pendant plusieurs annees consecutives (Clutton-Brock,
1984). II est done important de controler les variations individuelles, car les correlations
positives ne sont pas toujours synonymes d'une absence de couts pour tous les individus
d'une population (Coulson et Thomas, 1985; Vaupel et Yashin, 1985). Les comparaisons
intra-individuelles (au cours de la vie d'un meme individu) serviraient a demasquer des
patrons particuliers qui ne souscriraient pas a la tendance generale et qui auraient une
importance toute aussi grande dans la description des strategies d'adaptation vitale d'une
espece. Dans Ie cadre de la presente etude, les couts de la reproduction seront analyses a
1'aide de variables qui permettront de deceler les variations inter-mdividuelles en potentiel
de reproduction.
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1.4 Les strategies d'adaptation vitale chez les grands mammiferes
La plupart des etudes de strategies d'adaptation vitale chez les organismes iteropares ont
ete efFectuees sur des especes a esperance de vie relativement courte, qui sont faciles a
elever en laboratoire et qui se reproduisent souvent. II en resulte done que de nombreuses
etudes sur les insectes, les amphibiens et certains poissons sont disponibles (Rose, 1991;
Roff, 1992). II en existe aussi un certain nombre qui ont ete effectuees en milieu naturel et
qui ont reussi a caracteriser des parametres de strategies d'adaptation vitale chez des
oiseaux (Boyce et Perrins, 1987; Gustafsson et Sutherland, 1988; Wheelwright el al.,
1991) et chez des petits mammiferes (Michener et Locklear, 1990; King et al., 1991;
Wauters et Dhondt, 1995).
Par contre, il n'y a que tres peu d'especes de grands mammiferes pour lesquelles existent
des syntheses approfondies sur les strategies d'adaptation vitale [mouton de Soay Ovis
aries. (Jewell et aL, 1974), cerf elaphe (Clutton-Brock et al., 1982), elephant de mer
septentrional Mirounga angustirostis (Le Boeufet Reiter, 1988), bison d'Amerique Bison
bison - (voir par exemple Green et Rothstein, 1991), phoque d'Antarctique Arctocephalus
gazella (Boyd et al., 1995)]. Les defis que presente une etude des strategies de
reproduction chez les grands mammiferes vivant en liberte viennent du fait que la duree de
vie de ces animaux est longue et qu'il est difficile de delimiter les populations, de marquer
les individus et d'obtenir des donnees repetitives sur eux. L'interet que represente une
etude reussie est toutefois inestimable, car elle permettrait de bien decrire 1'effet complexe
de 1'age sur les strategies de reproduction. Chez les animaux a longue esperance de vie,
1'echelonnement de la reproduction sur plusieurs annees implique que les individus
peuvent adopter des strategies de reproduction variees tout au long de leur vie, ce qui
peut avoir un effet marque sur leur succes reproducteur. Les efFets de 1'age sur Ie succes
reproducteur de ces animaux sont done importants a determiner puisqu'ils peuvent gerer
leur valeur selective.
1.5 Objectifs generaux
Le projet actuel avait pour objectif de tester empiriquement certaines theories de
strategies d'adaptation vitale qui decrivent la reproduction en fonction de Page, en utilisant
les brebis du mouflon d'Amerique (Ovis canadensis). II etait egalement question de
decrire les effets de differentes contraintes energetiques (associees a la condition
corporelle et a la reproduction anterieure) et environnementales (associees a la densite de
population) sur Ie succes reproducteur. Deux concepts particuliers de reproduction
terminale (a la fin de la vie) ont ete etudies: la senescence reproductive et 1'efFort de
reproduction. Les brebis qui ont ete ciblees en particulier etaient les plus agees de la
population, car tres peu d'etudes de grands mammiferes ont reussi a caracteriser la
reproduction chez les individus tres ages d'une population.
1.5.1 Senescence reproductive
D'une part, la senescence reproductive est caracterisee par une diminution, en fonction de
1'age, du potentiel de reproduction des individus (Ie potentiel de reproduction est analogue
a la reproduction esperee, qui tient compte de la probabilite de reproduction specifique a
F age des individus ("age-specific reproduction") et de facteurs individuels tels que la
condition corporelle). Dans la plupart des cas, 1'on tente de 1'expliquer par des concepts
s'appuyant sur la pleiotropie antagoniste et sur 1'existence de compromis entre les etapes
de la vie d'un organisme: une optimisation de la reproduction pendant une phase
anterieure de la vie entramerait une diminution de la survie et du succes reproducteur
ulterieurs. Certaines theories stipulent ainsi que la senescence reproductive, chez les individus
tres ages d'une population, est associee a d'importants taux de reproduction au debut de la vie
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et done qu'elle represente une manifestation des couts associes a la reproduction au debut de
lavie(Boyd^flr/., 1995).
D'autre part, la senescence est un theme souvent aborde dans Ie contexte de compromis
associes a la reproduction, mais il n'est pas certain qu'elle soit un phenomene umversel.
Certains auteurs suggerent que les individus vivant en liberte auraient ete selectionnes afin
que la reproduction survienne au tout debut de la vie: des risques eleves de mortalite
(independants de 1'efFort de reproduction) auraient ainsi moins d'effet sur Ie succes
reproducteur (Comfort, 1964). Eventuellement, la mortalite surviendrait avant que les
signes associes a la senescence puissent apparaTtre. D'autres auteurs declarent, par contre,
que la senescence se manifesterait des la premiere phase de reproduction et qu'elle ne
serait ainsi pas releguee au stade final de la vie des organismes (Medawar, 1952; Williams,
1957; Hamilton, 1966).
Par consequent, 1'etude de la senescence evoque les questions suivantes: 1) ce phenomene
toucherait-il tous les individus d'une population? 2) quels sont les facteurs qui gerent son
taux d'evolution? et 3) son role est-il preponderant dans revolution des strategies
d'adaptation vitale? Les objectifs du chapitre 3 ont cible Ie premier de ces trois themes. II y
a done ete question de determiner si la senescence etait un phenomene faisant partie du
patron de reproduction des brebis du mouflon d'Amerique. Comme suite a cette
verification, il fallait determiner s'il existait des compromis entre Ie succes reproducteur au
debut de la vie et Ie succes reproducteur a la fin de la vie pour chaque brebis. II a
egalement ete question d'etablir s'il existait des compromis entre la reproduction au debut
de la vie et la longevite des brebis.
1.5.2 Effort de reproduction
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L'efFort de reproduction est defini comme la proportion de 1'energie totale d'un individu
qui est consacree a la reproduction. Le chapitre 4 de ce travail etudiait les variations de
1'efFort de reproduction en fonction de 1'age, chez les brebis du mouflon d'Amerique. II
existe plusieurs theories contrastantes qui predisent revolution de 1'efFort de reproduction
terminal (c'est-a-dire a la fin du cycle de reproduction ou a la fin de la vie). La plupart des
modeles de strategies de reproduction predisent que 1'efFort de reproduction augmente
avec 1'age lorsque la valeur residuelle de reproduction diminue (Fisher, 1958; Gadgil et
Bossert, 1970; Chariesworth et Leon, 1976), mais il existe aussi des modeles qui
contredisent ceci en affirmant 1'inverse (Fagen, 1972; SchafFer, 1974).
Les modeles d'effbrt de reproduction sous-entendent que ce demier est correle avec Ie
succes reproducteur. Un grand effort de reproduction devrait ainsi etre associe a un
meilleur succes reproducteur. A la lumiere des resultats du chapitre 3 sur la senescence
reproductive, il a ete question de tester 1'hypothese stipulant que 1'efFort de reproduction
devrait augmenter chez les vieilles brebis. Bien que les vieilles brebis (ayant depasse 1'age
de reproduction optimale) subissent une diminution de fecondite, leur succes au sevrage
est comparable a celui des brebis d'age moyen. Une augmentation de 1'efFort de
reproduction chez les vieilles brebis aurait ainsi pu expliquer ce maintien du succes au
sevrage. II a egalement ete question de tester 1'efFort de reproduction en fonction du
potentiel de longevite des brebis et de rechercher des patrons particuliers d'efFort de
reproduction au cours de la vie des brebis qui ont vecu longtemps. Ces approches
permettaient de controler les variations individuelles en potentiel de reproduction.
1.5.3 Chronologie des naissances
L'objectifdu chapitre 5 etait de determiner s'il existait des dififerences, en fonction de 1'age
des brebis, dans la chronologie des naissances, pendant la periode de mise bas annuelle. La
date de mise bas d'une brebis, par rapport a la moyenne de la population, peut refleter sa
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condition corporelle, son potentiel de reproduction et les couts anterieurs de la
reproduction (Clutton-Brock et a/., 1982). Les dates de mises bas ont ete analysees en
fonction de 1'age des brebis afin de verifier ces parametres. De plus, chez plusieurs especes ^
d'ongules qui vivent dans des milieux saisonniers, la date de naissance des jeunes influence
fortement leur survie (Clutton-Brock et al., 1982; Festa-Bianchet, 1988a).^Ce trait
d'histoire de vie occupe done une place importante dans la description des strategies
d'adaptation vitale. Les resultats portant sur la chronologie des naissances ont ajoute a la
qualite de 1'interpretation des resultats concernant la senescence et 1'efifort de
reproduction. Us ont egalement permis une meilleure integration de 1'importance relative
des differents traits d'histoire de vie, etudies dans Ie contexte de ce travail, sur Ie succes




Ce chapitre contient des renseignements communs a 1'ensemble du travail. Par consequent,
les details particuliers aux differents themes sont traites dans leurs chapitres respectifs.
2.1 Espece etudiee
Chez les mouflons d'Amerique retrouves en Alberta, la plupart des jeunes naissent entre la
mi-mai et la mi-juin et Ie pic des naissances survient lors de la demiere semaine de mai
(Festa-Bianchet, 1988a, voir egalement Ie chapitre 5 de ce travail). Avant la mise bas, les
meres gestantes se detachent des groupes maternels pour s'isoler pendant quelques jours
(Geist, 1971; Shackleton et Haywood, 1985). La mise bas a lieu dans des regions
accidentees ou se trouvent des escarpements et des falaises. Ces endroits foumissent, et
aux meres et a leurs jeunes, une protection accme contre les predateurs.
Peu de donnees existent sur la masse corporelle des jeunes a la naissance, mais certaines
etudes suggerent qu'ils ont alors une masse corporelle qui se situe entre 3,6 et 4,5 kg
(Geist, 1971). En captivite, leur masse a la naissance peut atteindre 5,8 kg (voir synthese
dans Bunnell, 1982; Blunt et a/., 1977). Au sevrage, qui a lieu a la fin septembre chez les
populations des regions septentrionales (Geist, 1971), lesjeunes peuvent atteindre 31 kg
(Jorgenson et Wishart, 1984). Hogg et al. (1992) ont rapporte que Ie dimorphisme sexuel
pouvait deja etre mesure a la naissance: dans une population du Montana, les agneaux
pesent en moyenne 4,43 kg a la naissance, alors que la masse moyenne des agnelles
n'atteintque4,01 kg.
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La masse corporelle des brebis augmente au moins jusqu'a 1'age de 7 ans (Festa-Bianchet
et a/., 1996) et leur masse minimale (au printemps) se situe aux environs de 60 kg. Quant
aux males, ils continuent aussi a croitre au moins jusqu'a 1'age de 7 ans et leur masse
corporelle adulte, au printemps, est autour de 96 kg.
Lorsque les conditions environnementales sont favorables, les brebis peuvent se
reproduire pour la premiere fois des 1'age de 2 ans (Festa-Bianchet, 1988b). Par contre,
des conditions environnementales difficiles peuvent augmenter 1'age de primiparite a 3 ou
a 4 ans (Jorgenson et al., 1993 a). Les brebis des populations dont il est question dans
cette etude produisent un jeune par portee (jamais de jumeaux), leur reproduction est
saisonniere, done elles ne mettent bas qu'une fois par annee et leur longevite maximale est
de 18 ans.
2.2 Populations et aires d'etude
2.2.1 Ram Mountain
Ram Mountain fait partie d'une chame de montagnes situee au sud-ouest de 1'Alberta
(52°20 - 52°25 N et 115°45 - 115°55 0). Cette montagne abrite une population de
mouflons d'Amerique qui est isolee geographiquement des autres populations de
mouflons. Les barneres geographiques en question sont la riviere Saskatchewan Nord, qui
delimite la frontiere nord de 1'aire d'etude, et des contreforts recouverts de forets
coniferiennes, qui entourent tous les autres flancs de la chame de montagnes. Tel que
mentionne, la population de mouflons de Ram Mountain est done protegee
geographiquement de tout echange important (emigration ou immigration) avec les
populations environnantes de mouflons, saufavec un petit groupe (approximativement 30
individus) a Shunda Mountain, situe a environ 15 km au nord-ouest de Ram Mountain.
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L'aire d'etude de Ram Mountain s'etend sur pres de 38 km2 d'habitat alpin et subalpin,
dont 1'altitude varie de 1082 m a 2173 m et sa population de mouflons est etudiee de
fa?on intensive depuis 1972. Entre 1972 et 1981, Ie nombre de brebls dans la population a
ete controle par Ie retrait annuel de 12 a 24 % des brebis adultes (Jorgenson et a/.,
1993b). A partir de 1982, la population a augmente continuellement, de sorte qu'elle s'est
plus que dedoublee pendant la decennie suivante (Figure 2.1). Ainsi, de 1975 a 1983, il y
avait en moyenne 33,1 brebis adultes dans la population et Ie maximum de 104 brebis a
ete atteint en 1992. Quoique la densite de population ait diminue apres 1992, des effets a
retardement associes a la forte densite etaient encore evidents dans la population, ceci
etant reflete par Ie faible taux de survie des jeunes jusqu'a 1'age d'un an. Entre 1989 et
1994, la survie moyenne jusqu'a Page d'un an etait de 32 %, comparativement a 67 % pour
la periode de 1975 a 1988. Seules les brebis de deux ans et plus sont incluses dans les
calculs de densite. Les males adultes n'y apparaissent pas, parce qu'ils ne frequentent pas
les memes endroits de 1'aire d'etude que les brebis et leursjeunes (Geist, 1971).
Plus de 95 % des individus de la population furent marques individuellement des 1977 et
100 % des brebis adultes sont marquees depuis 1978. L'identification des jeunes se fait a
1'aide de banderoles en plastique colore posees aux oreilles et ils re<?oivent un code
d'identification compose d'un chiffre et d'une lettre. Ces banderoles sont remplacees, chez
les femelles d'un an, par des colliers de canevas et de cuir codes de couleurs et de chiffres.
Chez les males d'un an, les banderoles sont remplacees par des etiquettes en plastique
rigide posees aux oreilles, egalement codees de couleurs et de chififres.
L'etude decrite dans ce document utilise les donnees de Ram Mountain recueillies a long
terme ainsi que des donnees collectees a court terme. Les premieres furent compilees









Figure 2.1 Nombre de brebis agees de 2 ans et plus dans la population
de Ram Mountain, de 1975 a 1995.
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pendant les annees 1992, 1994 et 1995. Les saisons de capture a Ram Mountain debutent
a la fin mai et se terminent normalement a la fin septembre, exceptionnellement au debut
octobre. Chaque annee, les mouflons sont captures a plusieurs reprises pendant la saison
estivale: plus de 90 % des brebis sont capturees au moins deux fois chaque ete. Ces
captures sont efFectuees a 1'aide d'un enclos circulaire au fond duquel sont places des blocs
de sel. Les mouflons sont immobilises manuellement, leurs yeux sont recouverts d'un
masque et leurs pattes sont liees. Leur masse coq)orelle est enregistree a 1'aide d'une
balance a ressort, precise a 0,25 kg. L'etat de reproduction des brebis est egalement note
suite a 1'observation des pis. De la fin mai au debut octobre, 1'aire d'etude est recensee
regulierement, a pied, de sorte que la sunde des meres et de leurs jeunes est constamment
suivie. Les paires mere-jeune etaient confirmees a travers des observations de
comportement associe a 1'allaitement. La mort d'un jeune avant Ie sevrage etait constatee
lorsqu'une brebis etait aper^ue plusieurs fois sans son jeune avant la fin septembre. Les
donnees de Ram Mountain ont ete utilisees dans 1'ensemble de ce travail.
2.2.2 Sheep River
Les brebis de la population de Sheep River passent les hivers dans Ie Sheep River Wildlife
Sanctuary, situe dans les contreforts au sud-ouest de 1'Alberta (50° 40' N et 114° 35' 0,
elevation 1450 a 1700 m, superficie 50 km2) (Festa-Bianchet, 1988a). Au debut de 1'ete, la
population migre de 10 a 16 km au sud-ouest du sanctuau-e, vers 1'aire d'ete, situee a 1500 -
2450 m d'altitude, dans les Montagues Rocheuses. Cette population est etudiee depuis 1981 et
la proportion de brebis marquees est passee de 40 % en 1981 a 100% en 1987 (Jorgenson et
a/., 1993a). En 1985 - 1986, la population de Sheep River a ete frappee d'une epizootie de
pneumonie, pendant laquelle environ 40 % des mdividus sont marts (Festa-Bianchet, 1988c).
La plupart des mouflons de cette population n'ont ete captures qu'une fois et ce, pendant leur
premier ete. Ainsi les analyses de donnees individuelles de masse corporelle retrouvees dans
cette etude n'incluent pas les brebis de Sheep River. Les donnees de succes reproducteur ont
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ete recueillies grace a des observations de paires mere-jeune et a des observations du
developpement des pis des brebis (Festa-Bianchet, 1989). La population de Sheep River a
connu des densites beaucoup plus stables que celles de Ram Mountain, done la densite de
population n'a pas ete utilisee comme covariee dans les analyses. Cette etude utilise les donnees
de Sheep River recueUlies entre 1981 et 1996; ces demieres apparaissent au chapitre 3
exclusivement.
2.3 Definitions
2.3.1 Causes de mortalite
Les causes de mortalite pour les brebis adultes ont ete classifiees comme suit:
a) mort naturelle: Les brebis qui n'ont pas ete recensees au printemps apres avoir ete vues
1'automne precedent ont ete classifiees comme ayant succombe a des facteurs naturels de
mortalite, tels que la predation ou la maladie. Bien que des predateurs tels que les loups
(Cams lupus) et les cougars (Felis concolor) aient ete presents sur Ie site d'etude, les
causes specifiques de mortalites naturelles ne pouvaient etre etablies puisqu'il etait tres
rare de recuperer des carcasses (Jorgenson et al., sous presse).
b) retrait ou mort accidentelle: Cette categorie rassemble les brebis retirees de la
population de Ram Mountain avant 1983 (26 brebis sur une possibilite de 193
echantillonnees pour la longevite), les brebis de Ram Mountain dont la mort resultait de
blessures encoumes lors des activites de trappe (n = 3), ainsi que les brebis de Sheep
River tuees par des chasseurs (n = 5).
2.3.2 Succes reproducteur
Tel que decrit dans Berube et al. (1996), les difFerentes categories de statut de
reproduction pour les brebis adultes sont les suivantes: 1) les brebis seches, 2) les brebis
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ayant perdu un jeune a la naissance (ou peu apres la naissance) et 3) les brebis lactantes.
Les categories de sunde pour les jeunes sont 1) mort neonatale, 2) mort survenant
pendant 1'ete (avant Ie sevrage), 3) suryie jusqu'au sevrage (fin septembre) et 4) survie
jusqu'a 1'age d'un an. Les donnees de succes reproducteur de Ram Mountain n'ont ete
echantillonnees qu'a partir de 1975, car les donnees disponibles avant cette periode sont
incompletes pour la plupart des brebis.
Dans la population de Ram Mountain, Ie sexe de la plupart des jeunes n'etait connu qu'a
partir de la moitie de 1'ete (debut juillet), a 1'exception des annees 1992, 1994 et 1995 ou
un effort particulier a ete entrepris. Puisque les aires de mise bas de cette population sont
inaccessibles aux observateurs, il est done impossible de connaTtre les rapports des sexes a
la naissance, puisque Ie sexe des jeunes qui meurent peu apres la naissance (mortalites
neonatales) n'est pas connu. Les donnees sur Ie sexe des jeunes de la population de Ram
Mountain sont utilisees dans les chapitres 4 et 5.
2.4 Ajustement des masses corporelles
2.4.1 Les brebis
Les dates de capture ont ete codees a partir de 0 pour Ie 24 mai (debut des saisons de
capture) jusqu'a 139 pour Ie 10 octobre (date de capture la plus tardive). L'accumulation
de masse corporelle pendant 1'ete chez les brebis adultes de Ram Mountain suit une
fonction quadratique qui devient lineaire lorsque les dates de capture sont transformees en
racine carree (Berube et a/., 1996; Festa-Bianchet et al., 1996). Afin de calculer les taux
individuels d'accumulation de masse, des regressions lineaires ont ete ajustees avec les
donnees individuelles de masse corporelle, en fonction de la racine carree de la date de
capture codee. L'intervalle minimum accepte entre deux dates de capture, pour
1'ajustement de la masse d'un individu, etait de 30 jours. Des ajustements de la masse
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corporelle ont ete calcules pour Ie 5 juin (jour 12) et Ie 15 septembre (jour 114). Les
masses ajustees n'ont ete calculees que pour les brebis capturees a mains de 50 jours des
jours 12 et 114. Toutefois, ces estimations n'ont pas ete efFectuees pour celles qui n'ont
ete capturees qu'une fois durant un ete donne. La masse corporelle Ie 5 juin n'a pas ete
calculee non plus pour les brebis encore gestantes en ce temps de 1'annee. Ceci evitait
d'obtenir une masse au debut de 1'ete qui aurait inclus Ie foetus et qui n'aurait done pas ete
la masse minimale de la mere au debut de 1'ete; 1'accumulation de masse de ces meres
encore gestantes ne suivrait pas la courbe quadratique normale. Par consequent, les
rapports de masses en juin (chapitre 4) n'ont pas ete calcules pour les meres encore
gestantes au debut de 1'ete. Lorsque les captures survenaient pile sur les jours 12 et 114,
les masses mesurees lors des captures ont ete utilisees. Les donnees de masse corporelle
des brebis de Ram Mountain ont ete utilisees dans 1'ensemble de ce travail.
2.4.2 Les jeunes
Seuls les jeunes captures deux fois ou plus pendant 1'ete ont ete retenus pour les calculs de
taux individuels d'accumulation de masse. Ces taux ont ete calcules par regression lineaire
en utilisant les donnees de masse en fonction de la date codee de capture. La masse de
chaquejeune a ete ajustee au 15 juin (jour 22) et au 15 septembre (jour 114) en utilisant Ie
taux individuel d'accumulation de masse ainsi que la donnee de masse de la capture la plus
rapprochee des jours cibles. Par centre, la masse des jeunes Ie 15 septembre n'a pas ete
calculee lorsque Ie jeune est mort avant cette date (mortalite survenant pendant 1'ete). Le
15 juin a ete choisi au lieu du 5 juin pour 1'ajustement des masses au debut de 1'ete, car
avant Ie 15, la croissance des jeunes n'est pas lineaire (Festa-Bianchet et al., 1996).
Comme pour les brebis, seuls les jeunes dont la date de capture etait situee a 50 jours ou
moins de Fun ou 1'autre des jours cibles ont ete inclus dans les analyses. Le taux de
croissance des jeunes apparait dans les analyses lorsque ces demiers etaient captures au
moins deux fois pendant 1'ete et lorsque les captures survenaient a plus de 30 jours
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d'intervalle. Lorsque deux captures survenaient a moins de 30 jours d'intervalle (tout en
etant a moins de 50 jours des dates d'estimation, c'est-a-dire des jours 22 ou 114), ces
donnees etaient utilisees pour ajuster la masse a la date d'estimation, mais Ie taux de
croissance n'etait toutefois pas conserve pour des analyses ulterieures. Les masses des
jeunes en juin n'ont pas ete ajustees lorsque leur mere etait encore gestante au debut juin.
Les donnees de masse corporelle des jeunes de Ram Mountain out ete utilisees dans les
chapitres 4 et 5.
2.5 Analyses statistiques
Toutes les analyses de variance (ANOVA) et les analyses de covariance (ANCOVA) ont
ete efFectuees avec des sommes des carres uniques (analogues au modele de Type III, ou
tous les effets des facteurs incorpores au modele sont evalues simultanement). A moins
d'indication contraire, les regressions lineaires et logistiques ont ete efFectuees par
methode d'entree, selon laquelle tous les facteurs independants sont integres au modele
simultanement et leurs effets sur la variable dependante sont evalues en meme temps.
Aucune regression ne contient de valeur aberrante, definie comme une donnee situee a
plus de 3 ecarts-types de la valeur predite.
Selon Sokal et Rohlf(1981, p. 331), I'interpretation d'une interaction d'ANOVA se fait
comme suit: "Lorsque Ie patron des signes exprimant les amplitudes relatives [entre les
moyennes] est inverse, une interaction est significative. Une interaction peut egalement
exister sans qu'il n'y ait de diflference au niveau de la direction des amplitudes relatives:
[dans Ie cas d'un efifet additif], seule la valeur absolue des amplitudes relatives peut etre
affectee. Le test d'interaction sert alors a determiner si les deviations sont superieures a ce
qui peut etre attribue au hasard." Les interactions generees par les ANOVA et ANCOVA
des chapitre 4 et 5 ont done ete interpretees en fonction du signe (positif ou negatif) de la
variation entre les moyennes. Lorsqu'une interaction est significative, il est egalement utile
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de connaTtre non seulement Ie sens de la variation entre les moyennes, mais aussi de savoir
quelles moyennes sont statistiquement differentes 1'une de 1'autre. Dans les chapitres 4 et
5, des tests Tukey post-hoc ont done ete utilises pour departager les moyennes lorsque les
interactions entre 2 facteurs etaient significatives. Les calculs pour ces tests ont ete
effectues suivant les modifications decrites par Zar (1984, p. 226) pour les ANOVA a 2
facteurs.
Le seuil critique de probabilite pour les analyses statistiques a ete fixe a P = 0,05 et toutes
les valeurs de P sont bilaterales. Les resultats qui avaient des probabilites comprises entre
0,05 et 0,1 ont ete qualifies de "tendances".
Les analyses ont ete executees a 1'aide du logiciel SPSS pour Windows (Nomsis, 1994).
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CHAPITRE 3
RELATIONS ENTRE LA QUAUTE INDIVTOUELLE, LA SENESCENCE
REPRODUCTFVE ET L'EXPRESSION DES COUTS DE LA REPRODUCTION
3.1 INTRODUCTION
3.1.1 Principes theoriques
Le vieillissement des organismes est un theme frequemment aborde dans Ie contexte des
strategies d'adaptation vitale. Des revues de synthese sur la senescence ont note
1'importance d'etablir si elle existe ou non chez les mammiferes vivant en milieu naturel,
que leur esperance de vie soit courte (Boonstra, 1994) ou longue (Comfort, 1964). Les
causes et les consequences du vieillissement, chez les especes qui en font preuve, ont
souvent ete etudiees d'un point de vue non-evolutif. Cette approche, notamment adoptee
en gerontologie, ne tente d'expliquer Ie viellissement que d'un point de vue purement
biochimique ou moleculaire. Elle decrit ainsi la senescence comme etant une consequence
inevitable de 1'u sure cellulaire, ou comme etant due a 1'accumulation a long terme de
toxines ou d'effets mutagenes associes aux radiations (Comfort, 1964; Adelman et Roth,
1982; Rose, 1991). L'approche evolutive decrit cependant la senescence comme etant une
consequence de pressions selectives difFerentielles en fonction de 1'age ou en tant qu'une
consequence des couts de la reproduction (Williams, 1957; Hamilton, 1966; Steams,
1992).
D'une part, la senescence est definie comme etant toute diminution, en fonction de 1'age,
de la probabilite de survie et/ou de la fecondite d'un organisme (Williams, 1957). Dans Ie
demier cas, la fecondite represente Ie potentiel de reproduction ou la capacite de
reproduction de 1'organisme (Fisher, 1958). Ces diminutions des composantes de la valeur
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selective seraient associees a une reduction de la qualite des fonctions de 1'organisme,
voire une deterioration physiologique generale, qui serait engendree par les couts de la
reproduction anterieure (Rose, 1991). Dans un contexte evolutif, la senescence n'est done
pas necessairement releguee a la phase terminale de la vie: elle peut apparaitre des 1'age de
maturite sexuelle, c'est-a-dire des I'age de la premiere reproduction.
D'autre part, les theories evolutives de la senescence tentent d'expliquer pourquoi elle est
un phenomene figurant parmi les histoires de vie de certaines especes. Si un organisme
etait date d'une esperance de vie et d'un potentiel de reproduction infinis, Ie concept de
maximisation du succes reproducteur en serait a son apogee. De fa^on analogue, si tous
les parametres de 1'histoire de vie, a 1'exception de la survie, etaient constants, un individu
qui survivrait jusqu a un age tres avance aurait un meilleur succes reproducteur qu'un
autre qui sundvrait moins longtemps. La senescence n'est cependant pas un phenomene
omnipresent. Bien qu'il n'existe pas d'organismes multicellulaires a esperance de vie infinie,
ce ne sont pas toutes les especes qui font preuve de senescence reproductive (Michener,
1989; Gaillard et a/., 1992). II est done important d'etablir les facteurs associes a
1'evolution de la senescence, de determiner si efFectivement elle est une consequence des
couts de la reproduction et s'il existe des avantages evolutifs potentiels qui lui sont
associes.
Afin d'expliquer les conditions necessaires a revolution de la senescence, Williams (1957)
a enonce 1'hypothese suivante: dans une population en croissance, la force des pressions
selectives agissant sur les individus diminue en fonction de 1'age, done les individus ages
subissent des pressions selectives inferieures a celles exercees sur les jeunes individus.
Meme lorsque la probabilite de mortalite est independante de 1'age, 1'evolution devrait
augmenter la probabilite de reproduction au debut de la vie d'un individu, puisqu'un deces
accidentel pourrait survenir a tout moment et supprimer Ie succes reproducteur fotur
(Williams, 1957). Ainsi, les individus qui se reproduisent tot dans leur vie auront Ie plus
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de chances de maximiser leur succes reproducteur avant de mourir. Les evenements qui
sont associes a la reproduction (la reproduction elle-meme et les evenements qui afFectent
la capacite de reproduction) et qui surviennent au debut du cycle reproducteur d'un
organisme auraient done plus d'impact sur Ie succes reproducteur total que ceux qui
apparaissent a la fin de ce cycle (voire a la fin de la vie). Selon Steams (1992), dans une
population en croissance, les progenitures qu'un organisme engendre a la fin de sa vie
contribuent moins a sa valeur selective, car celles qu'il aura produites au debut de sa vie
auront deja commence a se reproduire lorsqu'il aura atteint la fin de son cycle vital. Etant
donne que la selection naturelle agit sur les differences en succes reproducteur, les
pressions de selection seront plus fortes au debut du cycle de reproduction d'un organisme
qu'a la fin (Williams, 1957; Rose, 1991) et il y aura une faible selection centre la
senescence.
Par consequent, la diminution des probabilites de sunde et de reproduction en fonction de
1'age sont les criteres utilises pour mesurer la senescence (Rose, 1991). Selon Williams
(1957), la diminution de fecondite devrait debuter des 1'age de maturite reproductive.
Cependant, chez certaines especes de grands mammiferes a esperance de vie importante, il
est reconnu que la probabilite de reproduction en fonction de 1'age suit une courbe en
forme de cloche: elle demontre une croissance a partir de 1'age de maturite reproductive
pour mener a un palier stable (ou a un optimum) de potentiel de reproduction situe vers Ie
milieu de la vie; par la suite Ie potentiel de reproduction chute continuellement jusqu'a la
fin du cycle reproducteur. Cette courbe en forme de cloche est reconnue chez les especes
suivantes: macaques (Macaca fuscata: Wolfe et Noyes, 1981; Macaca sylvanus; Paul et
al., 1993), bisons (Green, 1990), orignaux Alces alces (Saether et Haagenrud, 1983),
elephants de mer septentrionaux (Reiter et Le Boeuf, 1991), chimpanzes Pan troglodytes
verus (Sugiyama, 1994). Les ages critiques ou 1'on observe les changements de fecondite
ne sont pas les memes pour toutes les especes, car Us peuvent dependre de facteurs tels
que la croissance et la masse corporelle (Clutton-Brock et al., 1982; Murie et Dobson,
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1987). Par contre, chez les femelles du renne Rangifer tarandus tarandus, la production
annuelle de jeunes ne varie pas en fonction de 1'age chez celles qui ont plus de 3 ans
(Reimers, 1983). De plus, chez Ie babouin Papio cynocephalus, bien que la fecondite ne
varie pas en fonction de 1'age, la variation de fecondite parmi les femelles agees de plus de
15 ans est superieure (Altmann et a/., 1988).
Meme si certaines etudes affirment que la survie adulte chez les vertebres, dans leur milieu
naturel, augmente en fonction de 1'age (Comfort, 1964), des methodes d'extrapolation
indiquent cependant qu'il existe une diminution significative du taux de survie adulte chez
les vertebres, particulierement chez les grands mammiferes (Neese, 1988). Dans sa theorie
sur la senescence, Williams (1957) a suggere que Ie taux de survie devrait decroitre a
partir de 1'age de la premiere reproduction. Le patron de survie chez certaines especes a
cependant tendance a varier comme celui de la fecondite. Par exemple, chez plusieurs
grands mammiferes, la probabilite de survie est tres faible pour les jeunes
nonreproducteurs. Elle atteint un plateau chez les individus d'age moyen et ce n'est que
par la suite qu'elle decrott jusqu'a la fin de la vie (voir syntheses dans Comfort, 1964 et
dans Gaillard et al., 1994; Jorgenson et a/., sous presse). Contrairement a ce qui est
suggere par Williams (1957) et Promislow (1991) (voir aussi Promislow et Harvey, 1990),
Ie debut de la senescence ne correspondrait pas toujours avec 1'age de maturite sexuelle ou
avec la premiere reproduction (Gaillard et al., 1994). Des facteurs tels que la croissance
corporelle et la reproduction, qui varient en fonction de 1'age, peuvent egalement
influencer les probabilites de survie. Le fait que la senescence se manifeste chez certaines
especes et non chez d'autres souligne 1'importance d'elucider 1'approche des individus face
a la reproduction pendant cette periode de leur vie.
Par ailleurs, les deux modes d'action evoqu^s dans 1'evolution de la senescence sont la
pleiotropie antagoniste et 1'accumulation des mutations (Rose, 1983). Ces phenomenes
sont egalement a la base du principe de compromis associes aux couts de reproduction
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(Steams, 1976; Charlesworth, 1980). La pleiotropie est definie comme etant 1'action
multiple d'un gene. Les genes plei'otropes peuvent done determiner plusieurs efFets ou
determiner des caracteres phenotypiques nettement difFerents (Beaudry, 1985). Dans
revolution de la senescence, ces genes confereraient des avantages a la reproduction au
debut de la vie tout en engendrant des consequences negatives (diminution de survie et de
fecondite) a la fin de la vie (Lessels, 1991). Ce type de plei'otropie antagoniste entramerait
une correlation negative entre les traits d'histoire de vie au debut de la vie et ceux a la fin
de la vie (Williams, 1966). Etant donne les differences en pressions selectives en fonction
de 1'age, de tels genes pourraient etre selectionnes, car leur efifet benefique affectant la
reproduction au debut de la vie surpasserait en importance les detriments qu'ils
entrameraient a la fin de la vie. Les effets negatifs auraient moins d'impact sur Ie succes
reproducteur, possiblement meme aucun. Un gene pleiotrope pourrait aussi avoir des
effets positifs pendant une periode particuliere de la vie (surtout au debut du cycle de
reproduction) et etre sans effets a d'autres temps (Hamilton, 1966). Dans un contexte de
taux de mortalite augmentant en fonction de 1'age, un gene ayant des efFets benefiques
chez les jeunes individus et des effets negatifs (ou nuls) chez les individus ages afFecterait
un plus grand nombre de jeunes individus que de vieux (son efifet negatif n'apparaitrait
presque jamais dans la population). Puisque son effet positif serait preponderant parmi les
jeunes individus de la population, qui sont habituellement plus nombreux, ceci favoriserait
la propagation du gene dans cette population.
L'hypothese d'accumulation de mutations suppose qu'il existerait des mutations avec des
efFets negatifs, dont la frequence d'expression dependrait de 1'age des individus (Medawar,
1952; Rose, 1991). Si les pressions selectives chez les organismes diminuent en fonction
de leur age, tel qu'explique ci-dessus, alors la frequence d'apparition ou d'expression de
ces mutations devrait augmenter avec 1'age des individus. Ceci entramerait une diminution
de la fecondite et de la survie en fonction de 1'age. Bien que cette hypothese ait re^u un
certain soutien empirique (Hughes et Charlesworth, 1994; Hughes, 1995), 1'absence d'une
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augmentation de la variabilite genetique avec 1'age chez certaines especes et
1'interdependance de plusieurs traits d'histoire de vie (tel que decrit par les couts de
reproduction) appuient plutot 1'hypothese de la plei'otropie antagoniste (Lamb, 1977;
Rose, 1983)
3.1.2 Compromis entre la reproduction au debut de la vie, la reproduction a la fin
de la vie et la longevite
Les evenements associes a la reproduction tot dans la vie, tel que 1'age de premiere
reproduction et Ie succes reproducteur au debut de la vie, peuvent influencer la longevite
et Ie succes reproducteur a la fin de la vie. De meme, 1'age cntique ou debuterait la
senescence peut dependre de 1'activite de reproduction tot dans la vie tout comme Ie taux
d'evolution de la senescence serait relie a I'efFort de reproduction que fait un individu tout
au long de sa vie. Etant donne que 1'age de premiere reproduction et que les patrons de
reproduction peuvent varier parmi les individus d'une meme population, les patrons
associes a la senescence ont egalement Ie potentiel de varier parmi les individus.
Selon Williams (1957), des pressions selectives favorisant 1'augmentation de 1'esperance de
vie devraient diminuer Ie potentiel de reproduction pendant la jeunesse. Des etudes
menees sur des coleopteres Tribolium spp. (Mertz, 1975) et sur des drosophiles (Rose et
Chariesworth, 1981) ont demontre qu'une selection artificielle pour une reproduction
precoce resultait en une diminution de la longevite. Dans les etudes sur les coleopteres, les
individus de lignees selectionnees produisaient plus d'oeufs lorsqu'ils etaient jeunes, mais
la fecondite demeurait relativement constante tout au long de la vie. Par contre, en ce qui
a trait aux drosophiles, la fecondite a la fin de la vie etait en correlation negative avec celle
du debut de la vie. Chez 1'elephant de mer septentrional, la fecondite precoce et Ie succes
reproducteur sont en correlation positive, car les femelles qui commencent a se reproduire
tot dans leur vie ont un meilleur succes reproducteur total (Le Boeuf et Reiter, 1988).
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Chez les bisons, les femelles qui commencent a se reproduire plus tot dans la vie
eprouvent une diminution immediate de croissance et manquent a la reproduction 1'annee
suivante (Green et Rothstein, 1991). Leur succes reproducteur a long terme est tout de
meme meilleur que celui des femelles qui commencent a se reproduire plus tard dans leur
vie. Done, chez cette espece, les benefices a long terme de la reproduction precoce
depasseraient les couts a court terme.
Chez la plupart des mammiferes (Clutton-Brock et al., 1982; Bercovitch et Berard, 1993)
et des oiseaux (Newton, 1995), la longevite est en correlation positive avec Ie succes
reproducteur total, bien que chez certaines especes de drosophiles, les resultats soient
contradictoires (voir RofF, 1992). II est raisonnable de s'attendre a une selection pour
1'augmentation de la longevite lorsqu'il existe une relation positive entre la longevite et Ie
succes reproducteur total. Certains evenements associes a la reproduction tot dans la vie
sont toutefois en relation negative avec la longevite (Rose et Chariesworth, 1981). Chez
des drosophiles (Partridge et Farquhar, 1981) et des souris de laboratoire (Lamb, 1977),
les individus qui se reproduisent vivent plus longtemps que ceux qui sont steriles. Encore
chez les drosophiles, les femelles qui pondent moins d'oeufs vivent plus longtemps
(Maynard Smith, 1958; Tucic et al., 1988) et les males qui ont Ie plus d'opportunites
d'accouplement meurent plus jeunes (Partridge et Farquhar, 1981; Partridge et Harvey,
1985).
Puisque les evenements associes a la reproduction tot dans la vie afFectent la survie et Ie
succes reproducteur total chez certaines especes (Le Boeuf et Reiter, 1991), Us ont
egalement Ie potentiel d'influencer la senescence. Chez les moucherolles (Ficedula
albicollis), la senescence reproductive est acceleree chez les femelles qui commencent a se
reproduire a 1'age d'un an comparativement a celles qui se reproduisent pour la premiere
fois a 1'age de 2 ans (Gustafsson et Part, 1990). Des etudes menees sur des coleopteres
30
ont egalement rapporte une senescence acceleree, a travers une augmentation a long
terme des taux de mortalite, causee par des reproductions precoces (Tatar et a/., 1993).
Bien que certaines etudes sur des mammiferes a longue esperance de vie aient reussi a
tester les efFets a long terme de la primiparite (Reiter et Le Boeuf, 1991), les couts de la
reproduction sont generalement etudies durant 1'annee suivant 1'effort de reproduction
(Clutton-Brock et a/., 1982). Tres peu d'etudes ont teste les couts cumulatifs de la
reproduction (Sydeman et al., 1991), ou les effets de la reproduction au debut du cycle
reproducteur sur Ie succes reproducteur tard dans la vie (Boyd et a/., 1995). II importe
que des etudes soient realisees sur des mammiferes a longue esperance de vie afin de
tester la relation entre la reproduction au debut de la vie et la longevite. La masse
corporelle doit etre consideree dans des analyses de longevite, car elle pourrait influencer
Ie succes reproducteur ainsi que la longevite potentielle des individus (Millar et Hickling,
1991).
3.1.3 Effet de la masse corporelle
La condition corporelle, ou la proportion de reserves adipeuses par rapport a la masse
corporelle totale, influence la capacite de reproduction. Chez plusieurs especes, ce sont les
femelles les plus lourdes (Hamilton et Blaxter, 1980; Thomas, 1982; Albon et al., 1983;
Reimers, 1983; Leader-Williams, 1988; Cameron etal,, 1993; Iverson et a/., 1993) ou les
plus grasses (Thomas, 1982; Adamczewski et or/., 1987; Virgl et Messier, 1992) qui ont Ie
meilleur potentiel de reproduction. La fecondite peut ainsi augmenter en fonction de la
masse ou de la taille coq)orelle (Mitchell et a/., 1976; Berger, 1986; Dobson et Murie,
1987; Morris, 1996). Les parametres de masse et de croissance, en plus de refleter Ie
potentiel de reproduction des individus, peuvent egalement refleter les couts de la
reproduction (Clutton-Brock et a/., 1983; Robbins, 1983; Poiani, 1993). Parmi certaines
populations de spermophiles, telle Spermophilus columbianus, 1'age de la premiere
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reproduction semble dependre de la masse corporelle: les femelles d'un an qui donnent
naissance ont tendance a etre plus lourdes (Dobson et Murie, 1987). Lorsque la taille de la
couvee des mesanges bleues est augmentee de fa<?on artificielle, les meres subissent une
perte de masse corporelle (Nur, 1984).
La masse corporelle est un facteur associe a certaines variations du succes reproducteur
chez les brebis du mouflon d'Amerique. Les jeunes nes de meres agees de 2 ou 3 ans ont
moins de chances de survivre jusqu'au sevrage que ceux qui sont nes de meres agees de 4
ans et plus (Festa-Bianchet, 1988b). Ceci est vraisemblablement relie au fait que les plus
jeunes ont une masse corporelle inferieure et que leurs reserves energetiques sont
moindres comparativement a celles des brebis de 4 ans et plus. Chez les bisons
d'Amerique, la production de jeunes est en correlation positive avec les variations intra-
individuelles de masse (Green et Rothstein, 1991). Chez Ie cerfelaphe, parmi les facteurs
qui influencent fortement la fertilite des biches, 1'on retrouve la masse et la condition
corporelles (Mitchell et al., 1976). La condition coq)orelle est aussi associee a la date de
conception chez cette espece (Mltchell et Lincoln, 1973; Guinness et al., 1978a;
Clutton-Brock et a/., 1982). Elle agit done sur Ie succes reproducteur des femelles en
afFectant leur reproduction et la survie de leurs jeunes. Les reserves de tissus adipeux et
musculaires accumulees pendant 1'ete servent egalement a augmenter les chances de
survie hivemale (Clutton-Brock et al,, 1982; Kozlowski, 1991) en plus d'ameliorer Ie
succes reproducteur de 1'annee suivante (Tyler, 1987). Bien que la valeur predictive de la
relation entre la masse corporelle et la composition corporelle soil faible chez certains
petits mammiferes (Virgl et Messier, 1993), la relation entre la masse coq)orelle et les
reserves adipeuses est validee chez certains grands mammiferes (Rumpler et al., 1987;
Ryg etal., 1990; Amould, 1995). Les variations de masse corporelle sont done une partie
integrale des composantes de la valeur selective des individus (Deutsch et a/., 1990;
Green, 1990; Green et Rothstein, 1991).
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Le role principal des lipides est Ie stockage energetique (Meier et Bums, 1976). Les
changements annuels dans la masse corporelle des individus refletent principalement des
variations au niveau de leurs reserves adipeuses (Mitchell et a/., 1976; Raveling, 1979;
Abbott et a/., 1984; Griminger, 1986; Leader-Williams, 1988; Witter et Cuthill, 1993;
Atkinson et Ramsay, 1995). Chez la plupart des especes, il existe egalement des variations
saisonnieres dans la masse proteique, mais celles-ci sont moindres (Parker et a/., 1993;
White, 1993; Chan-McLeod et al., 1994). Par exemple, chez les rats musques Ondatra
zibethicus, la masse proteique ne varie que de 4 % pendant 1'annee alors que la masse
adipeuse varie de 15 % (Virgl et Messier, 1992). Chez les caribous Rangifer tarandus
groenlandicus, pendant 1'hiver, les femelles ne perdent que 18 % de leur masse proteique
alors qu'elles perdent 81 % de leur masse adipeuse (Adamczewski etal., 1993).
Les ongules de regions septentrionales ne se reproduisent qu'une fois par annee et leur
masse corporelle fluctue entre les saisons (Mitchell et al., 1976; Leader-Williams, 1982;
Houston etal., 1989; Festa-Bianchet etal., 1996). Ces changements saisonniers en masse
corporelle sont tels que la masse maximale est atteinte a 1'automne, avant Ie rut, et que la
masse minimale est atteinte au printemps, avant la phase de croissance vegetative (cerf
mulet Odocoileus hemionus: Bandy et a/., 1970; cerf elaphe: Mitchell et al., 1976;
orignaux: Franzmann et a/., 1978; mouflon d'Amerique: Festa-Bianchet et al., 1996). Les
mecanismes proximaux de regulation saisonniere de masse corporelle sont des
changements annuels environnementaux et periodiques qui induisent des ajustements
internes chez les individus, de sorte que leurs cycles hormonaux soient coordonnes avec
ces changements environnementaux (Famer, 1985). Ainsi, 1'accumulation et la
mobilisation des reserves lipidiques peuvent faire 1'objet d'un certain controle hormonal
(Dark et Zucker, 1983; Dark et al., 1983), gere par des variations dans la photoperiode
(Abbott et al., 1984). Meme si la lipogenese et la perte d'appetit saisonniere sont des
phenomenes declenches par Ie raccourcissement de la photoperiode a 1'automne, ceci ne
peut cependant pas expliquer toutes les variations qui sont retrouvees parmi les individus.
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Les differences individuelles associees a la condition physique ou aux couts de la
reproduction peuvent egalement jouer un role important et contribuer aux variations
individuelles dans 1'accumulation et la mobilisation des reserves lipidiques (Young, 1976;
Leader-Williams, 1988; Green et Rothstein, 1991; Crete et Huot, 1993; Chan-McLeod et
a/, 1994).
3.1.4 Patrons individuels
II est important d'evaluer les facteurs associes a la senescence reproductive et d'etablir
comment ils varient en fonction d'autres traits d'histoire de vie. Cependant, les compromis
entre les traits d'histoire de vie a differents moments de 1'existence d'un organisme sont
difficiles a evaluer chez des mammiferes a longevite importante. Les individus ages
representent typiquement une faible proportion d'une population; seules des donnees a
long terme peuvent foumir les tallies d'echantillon necessaires pour detecter des
differences en parametres de reproduction entre les jeunes individus et les plus ages. De
plus, les renseignements provenant d'individus marques sont essentiels pour revaluation
des relations entre la qualite phenotypique individuelle et la variabilite dans la
reproduction, tel que propose par de recentes theories sur les patrons de reproduction
dependants de la condition (Marrow et a/., 1996; McNamara et Houston, 1996). Le taux
de progression de la senescence pourrait dependre de 1'efFort de reproduction qu'efFectue
un individu tout au long de sa vie. Comme 1'age de premiere reproduction et les patrons
de reproduction peuvent varier entre les individus d'une meme population, les patrons
associes a la senescence ont egalement Ie potentiel de difFerer entre les individus. Les
theories sur la senescence et sur les compromis associes a la reproduction sont fondees sur
la supposition que tous les individus d'une population sont sujets a des contraintes
energetiques lorsqu'ils fractionnent leurs ressources metaboliques entre la reproduction, Ie
maintien physiologique et la croissance. II existe toutefois des indices qui suggerent que la
qualite individuelle phenotypique affecte la capacite de reproduction (Clutton-Brock,
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1984; van Noordwijk et de Jong, 1989; Morris, 1996), que les individus de "bonne"
qualite ne subiraient pas de couts associes a la reproduction, tandis que ceux de
"mauvaise" qualite en subiraient d'importants. De telles differences individuelles doivent
etre prises en consideration dans une analyse des couts de la reproduction.
3.1.5 Densite de population
Des variations dans la densite de population peuvent influencer 1'expression des couts
associes a la reproduction et par consequent, agir sur les caracteristiques relatives a la
senescence. Par exemple, une augmentation dans la densite de population pourrait
accroftre 1'expression des couts de reproduction (Clutton-Brock, 1984; Berube et al.,
1996) et certains couts ne pourraient apparaitre que sous des conditions de stress ou de
forte densite (Festa-Bianchet, 1989). Une reduction de la disponibilite et de la quantite de
noumture causee par une forte densite peut diminuer la survie des jeunes et la fecondite
des femelles adultes (Klein, 1968; Leader-Williams, 1980; Fowler, 1981; Clutton-Brock et
al., 1982; Albon et al., 1983). Ainsi, chez Ie cerfelaphe, les meres ont plus de chances
d'etre seches 1'annee suivant Ie sevrage d'un jeune lorsqu'elles sont soumises a des
conditions de haute densite que si elles sont soumises a des conditions de faible densite
(Clutton-Brock, 1984). Le manque de ressources associe a de fortes densites de
population peut retarder 1'age de premiere reproduction des femelles chez plusieurs
especes [cerfmulet (Thomas, 1983); cerfelaphe (Clutton-Brock etal., 1985); elephant de
mer septentrional (Reiter et Le Boeuf, 1991)]. Dans la population de mouflons de Ram
Mountain, les brebis de deux ans se reproduisent moins souvent a forte densite qu'a faible
densite (Jorgenson et al., 1993 a) et les couts de la primiparite pour les jeunes brebis ne se
manifestent qu'a forte densite de population (Festa-Bianchet et a/., 1995). La densite de
population a done ete integree aux analyses de ce chapitre, afin de controler les facteurs
extrinseques qui pourraient influencer les parametres de reproduction des individus
etudies.
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3.2 OBJECTDFS ET HYPOTHESES
3.2.1 Objectifs
Les objectifs de cette section etaient de determiner 1) s'il existe ou non une phase de
senescence reproductive chez les brebis du mouflon d'Amerique et 2) s'il existe des
compromis entre Ie succes reproducteur tot dans la vie et Ie succes reproducteur a la fin
de la vie, ou encore entre Ie succes reproducteur tot dans la vie et la longevite.
3.2.2 Probabilite de survie et fecondite en fonction de I'age
Puisque la senescence est caracterisee par une diminution, en fonction de 1'age, de la
probabilite de survie et de la fecondite (RofF, 1992; Steams, 1992), les deux composantes
a tester pour verifier son existence sont done la probabilite de suryie et la fecondite.
3.2.2.1 Probabilite de survie
L'hypothese de Williams (1957) predit, dans Ie contexte de sa theorie sur la senescence,
que la probabilite de survie diminue en fonction de 1'age a partir de 1'age de maturite
sexuelle. Des travaux anterieurs ont teste cette hypothese chez les brebis des populations
de Ram Mountain et de Sheep River (Jorgenson et a/., sous presse). A Ram Mountain, la
probabilite de survie en fonction de 1'age suit une courbe en forme de cloche: la probabilite
de survie est tres faible pour les agnelles, ce qui correspond au taux de mortalite infantile
eleve; elle atteint ensuite un palier maximum entre les ages de 2 et 6 ans (situee autour de
95 %) et a partir de 1'age de 7 ans, la probabilite de survie decroTt jusqu'a la fin de la vie.
Les resultats obtenus refutent done 1'hypothese de Williams, car chez les brebis, la
maturite sexuelle survient a 1'age de 2 ans et la probabilite de survie ne commence a
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diminuer que 5 ans plus tard. Ces resultats demontrent toutefois qu'un des deux criteres
essentiels pour definir une phase de senescence est etabli dans la population de Ram
Mountain: la senescence au niveau de la survie est observee a partir de 1'age de 7 ans. II
restait a determiner s'il existait une phase de senescence reproductive dans cette
population et si elle debutait vers 1'age de 7 ans, comme la senescence au niveau de la
survie.
3.2.2.2 Fecondite
Williams (1957) predit que la probabilite de reproduction devrait diminuer a partir de 1'age
de maturite sexuelle, mais chez plusieurs especes de mammiferes, la fecondite en fonction
de 1'age suit une courbe en forme de cloche (Green, 1990; Reiter et Le Boeuf, 1991).
Chez les brebis du mouflon d'Amerique, il reste a etablir si la fecondite en fonction de 1'age
suit la meme courbe en forme de cloche que la probabilite de sunde. Si la phase de
senescence debute a 1'age de 7 ans, la fecondite devrait suivre Ie meme patron que la
probabilite de survie (voir section ci-haut) et done Ie succes reproducteur devrait aussi
diminuer a partir de 1'age de 7 ans.
Hypothese nulle: Le succes reproducteur ne varie pas en fonction de 1'age chez les brebis
agees de plus de 7 ans.
Le succes reproducteur a ete evalue selon deux methodes. La premiere approche analyse
la probabilite de mise bas en fonction de 1'age. Les brebis tres agees pourraient concevoir
moins souvent et une diminution de fecondite chez elles se manifesterait par une
diminution du nombre de naissances au printemps (par consequent plus de brebis tres
agees seraient seches au printemps). La deuxieme approche consiste a mesurer la reussite
au sevrage. Chez plusieurs mammiferes, 1'age de la mere peut influencer la survie du jeune
jusqu'au sevrage: cerfde Virginie Odocoileus virginianus (Ozoga et Verme, 1986), cerf
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elaphe (Guinness etal., 1978a), mouflon d'Amerique (Festa-Bianchet, 1988b), elephant de
mer septentrional (Reiter et al., 1978), macaques (Small et Smith, 1984). L'allaitement
depasse de loin la gestation en terme de depense energetique nette pour les meres
(Jefiferies, 1961; Sadleir, 1984; Oftedal, 1985; Gittleman et Thompson, 1988): il peut
meme representer de 75 a 80 % des couts energetiques associes a la reproduction chez
certains ongules (Loudon et Racey, 1986). II est done possible que les brebis tres agees
reussissent tout aussi bien que les femelles d'age moyen a subvenir aux besoins de la
gestation pendant 1'hiver, mais qu'elles ne puissent pallier aux exigences energetiques de
1'allaitement pendant 1'ete. Une diminution de succes reproducteur chez les vieilles brebis
pourrait ainsi se manifester par une diminution du succes au sevrage (par consequent il y
aurait une plus grande proportion de jeunes morts pendant 1'ete parmi les meres tres
agees).
Hypothese nulle; La probabilite de mise bas ne varie pas chez les vieilles brebis.
Hypothese nulle: Le succes au sevrage ne varie pas chez les vieilles brebis.
3.2.3 L'influence de la reproduction au debut de la vie sur la longevite.
Les principes theoriques des couts associes a la reproduction predisent une relation
negative entre les traits d'histoire de vie. Les individus qui se reproduisent pendant
plusieurs annees consecutives tot dans leur vie pourraient done subir une diminution de
survie et de fecondite precoces comparativement a ceux qui se reproduisent moins
(Clutton-Brock, 1984). De fa9on analogue, la longevite d'un individu peut dependre du
nombre de fois qu'il s'est reproduit avec succes tot dans sa vie. Si la reproduction est
couteuse et qu'elle entrame une diminution de la survie, 1'on peut s'attendre a une relation
inverse entre 1) la reproduction au debut de la vie et la reproduction a la fin de la vie et 2)
entre la reproduction au debut de la vie et la longevite. Les brebis qui se sont beaucoup
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reproduites alors qu'elles etaient jeunes devraient vivre moins longtemps que celles dont Ie
succes reproducteur etait faible au debut de leur vie. De meme, les brebis s'etant souvent
reproduites tot dans leur vie devraient subir une diminution de fecondite precoce
comparativement a celles qui se sont mains reproduites au debut de leur vie.
Hypothese nulle: Le succes reproducteur a la fin de la vie ainsi que la longevite sont
independants du succes reproducteur au debut de la vie.
3.2.4 Influence de la masse corporelle
La masse corporelle peut varier en fonction de Page et il est important de connaTtre ses
effets potentiels sur les composantes des strategies de vie des individus. L'evolution de la
masse corporelle tout au long de la vie des individus et sa relation avec Ie succes
reproducteur n'est cependant pas connue chez beaucoup d'especes.
Meme si la masse corporelle des brebis de Ram Mountain augmente jusqu'a 1'age de 7 ans
(Festa-Bianchet et al., 1996), la relation entre la masse corporelle et 1'age n'est cependant
pas connue pour les plus agees de la population. Si 1'augmentation de la fecondite tot dans
la vie des mammiferes a longevite importante suit la croissance corporelle, alors une
diminution de la fecondite a la fin de la vie pourrait egalement etre due a une perte de
masse. Des etudes anterieures n'ont toutefois pas reussi a verifier cette hypothese
(Clutton-Brock et a/., 1982; Nelson et Mech, 1990). Une perte de masse corporelle
pourrait exister chez les brebis tres Sgees, comme consequence des couts cumulatifs de la
reproduction ou si la senescence est associee a une diminution de la condition corporelle.
Hypothese nulle: La masse coq)orelle ne varie pas avec 1'age chez les vieilles brebis.
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Les theories sur la senescence reproductive ne tiennent pas compte du fait que les
individus qui atteignent la senescence puissent dififerer de ceux qui meurent avant de
1'atteindre. II pourrait toutefois exister des variations dans la qualite des individus,
variations qui pourraient affecter non seulement leur potentiel de reproduction (Clutton-
Brock, 1984; van Noordwijk et de Jong, 1986), mais egalement leur longevite. Puisque la
masse corporelle peut afFecter Ie potentiel de reproduction (Leader-Williams, 1988;
Cameron et al., 1993), il est egalement possible qu'elle afFecte Ie potentiel de longevite
(Eisenberg, 1981).
Hypothese nulle: La longevite est independante de la masse corporelle adulte.
3.3 MATERIEL ET METHODES
Les analyses dans ce chapitre ont utilise des donnees recueillies pendant 21 annees (de
1975 a 1995) sur des brebis marquees individuellement dans la population de Ram




La proportion de brebis se reproduisant en fonction de 1'age a ete calculee en divisant Ie
nombre de celles qui ont mis bas par Ie nombre total de brebis dans la population. De plus,
la proportion de brebis qui ont sevre un jeune ou dont Ie jeune a survecu jusqu'a lage d'un
an a ete calculee en excluant les brebis seches.
40
Les modeles de regression logistiques ont ete construits en utilisant la methode de retrait
sequentiel des facteurs independants ("backward stepwise") et Ie seuil de probabilite du
rapport de vraisemblance ("likelihood ratio") a ete fixe a 0,1 pour 1'evaluation du retrait
des variables (Nomsis, 1994).
Les brebis peuvent atteindre la maturite sexuelle a I'age de 2 ans (Geist, 1971) et leur
survie decroit apres 1'age de 7 ans (Jorgenson et al., sous presse). Dans Ie contexte de ce
chapitre-ci, la reproduction au debut de la vie a done ete definie comme survenant entre
les ages de 2 et 7 ans inclusivement, et la reproduction tard dans la vie a ete definie
comme survenant apres 1'age de 7 ans. Par consequent, seules les brebis ayant survecu au
moins 8 ans ont ete incluses dans les analyses se rapportant a la reproduction ou aux taux
de reproduction au debut de la vie. Dans les comparaisons de reproduction entre les brebis
d'une longevite de 8 a 10 ans a celles d'au moins 11 ans, les echantillons ne comprennent
que les brebis nees au plus tard en 1983, afin de minimiser les differences de succes
reproducteur associees aux changements de densite de population. Pour les analyses de
reproduction entre les ages de 2 et 7 ans. Ie nombre total de jeunes sevres ou survivant
jusqu'a 1'age d'un an exclut 4 jeunes qui ont ete retires de la population pendant 1'ete. Les
taux de reproduction pour les brebis dont les jeunes ont ete retires de la population ont ete
calcules sur 5 ans au lieu de sur 6 ans.
Des iests-t apparies ont ete utilises pour analyser les taux de reproduction au debut de la
vie et les taux de reproduction a la fin de la vie, afin de tenir compte des differences
individuelles en potentiel de reproduction qui auraient pu etre masquees en groupant
toutes les donnees.
Les analyses statistiques de la reproduction ont ete effectuees en utilisant toutes les brebis
de toutes les categories de survie, sauf pour les analyses comparant la reproduction au
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debut de la vie avec la longevite, ou seules les brebis ayant subi des mortalites naturelles
ont ete considerees.
3.3.1.2 Analyses de masse corporelle
3.3.1.2.1 Ajustement des masses
Les taux de croissance, les masses en juin ainsi que les masses en septembre des brebis de
Ram Mountain ont ete calcules tel que decrit a la section 2.4.1.
3.3.1.2.2 IVIasse des brebis en fonction de Page
La relation entre la masse corporelle et 1'age suit une fonction quadratique (Figure 3.7):
(equation 3.1) f^x) = ax+bx + c
ouf(x) represente la masse corporelle, x represente 1'age, a et b sont des coefficients et c
est 1'ordonnee a 1'origine.
Afin d'evaluer 1'age ou la masse coq^orelle commence a diminuer, il a fallu determiner Ie
point critique de la fonction (ou la pente est egale a zero) pour la courbe quadratique. La
premiere etape etait de calculer la derivee de la fonction:
(equation 3.2) /(x) = a + 2bx
pour ensuite substituer/^) par zero et resoudre 1'equation pour x.
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Les categories de survie, pour les brebis incluses dans les analyses de masses, varient en
fonction du type d'analyse. Pour les comparaisons de masses moyennes entre les ages de 7
a 10 anset a partir de 11 ans, seules les brebis mortes de causes naturelles ont ete
echantillonnees, puisque la masse corporelle moyenne apres 1'age de 10 ans pourrait etre
superieure pour celles qui n'ont pas vecu leur longevite naturelle. Cette procedure a
egalement ete suivie pour les analyses comparant les masses corporelles moyennes tot et
tard dans la vie pour les brebis d'une longevite de 7 a 10 ans.
Afin de controler une influence possible de la densite de population sur la masse
corporelle, les brebis d'une longevite inferieure a 11 ans et testees pour une perte de masse
terminale (a la fin de la vie) ont ete selectionnees en fonction d'une annee de naissance
survenant au plus tard en 1983. Les jeunes brebis dans ces comparaisons sont ainsi de la
meme cohorte que les vieilles brebis qui ont vecu au moins 11 ans et qui ont ete testees
pour la senescence.
3.4 RESULTATS
3.4.1 Succes reproducteur des brebis en fonction de leur age
La senescence reproductive est appame apres 1'age de 13 ans, a travers une diminution de
la proportion de mises bas (Figure 3.1 A). Sur 1'ensemble des annees, la production de
jeunes pour la classe d'age de 6 a 13 ans etait superieure a celle de la classe d'age de 14 a
18 ans (X2 = 48,36, dl=\,P< 0,001) (Tableau 3.1). Selon ces resultats, des modeles de
regressions logistiques ont ete constmits avec les facteurs "age" (age lineaire) et "age2"
(age quadratique). Seules les brebis ayant vecu au moins 6 ans ont ete echantillonnees,
done n'etaient incluses que les brebis d'age moyen et celles qui etaient senescentes. Les
resultats du Tableau 3.2 demontrent que 1'age lineaire n'avait pas d'efFet ni sur la
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Tableau 3.1 Proportion des brebis qui mettent bas au printemps, en fonction des
classes d'age, pour la population de Ram Mountain, de 1975 a





















Cependant, Page quadratique avait un effet negatif sur la production de jeunes (voir aussi
Figure 3.1 A), mais n'avait pas d'effet sur Ie succes au sevrage (voir aussi Figure 3.1 B) et
la moyenne du succes au sevrage pour tous les ages etait de 74,2 %. La masse corporelle
des brebis 1'automne precedent afFectait surtout la production de jeunes, avec un plus petit
impact sur la survie jusqu'au sevrage (Tableau 3.2). La relation entre la masse corporelle
et Ie succes reproducteur etait positive, indiquant que les brebis dont la masse corporelle
etait superieure a 1'automne avaient de meilleures chances de se reproduire avec succes
1'annee suivante. La densite de population n'afFectait que la survie au sevrage, qui
diminuait en fonction d'une densite croissante. Le succes au sevrage etait afFecte de fa9on
negative par Ie succes au sevrage 1'annee precedente, mais contralrement aux hypotheses
des couts de la reproduction, la probabilite de donner naissance etait en relation positive
avec Ie succes reproducteur anterieur (1'annee precedente).
3.4.2 Reproduction a la fin de la vie en fonction de la reproduction au debut de la
vie
L'hypothese alternative de depart prevoyait qu'un taux eleve de reproduction au debut de
la vie entramerait une diminution de succes reproducteur tard dans la vie. Au contraire,
pour les brebis de Ram Mountain, la relation entre Ie succes reproducteur avant 1'age de 7
ans et Ie succes reproducteur a partir de 8 ans etait positive pour 2 des 3 comparaisons
efFectuees (Tableau 3.3). Pour les brebis de Sheep River, il y avait une relation positive
entre Ie nombre de jeunes produits a partir de 8 ans qui ont survecu jusqu'a un an et Ie
nombre de jeunes produits entre les ages de 2 et 7 ans qui ont survecu jusqu'a un an (Fij^
= 5,61, P = 0,032, r2 = 0,272) (Figure 3.2).
En comparant les taux de reproduction tot dans la vie aux taux de reproduction tard dans
la vie pour la population de Ram Mountain, en utilisant des tesis-t apparies. Ie seul resultat
presque significatiffut la relation positive entre Ie nombre dejeunes sevres par annee entre
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Tableau 3.2. Modeles de regressions logistiques testant Ie succes
reproducteur des brebis (an 2) en fonction de leur reproduction
anterieure (an 1), de leur masse coq)orelle 1'automne precedent
(an 1), de la densite de population et de leur age, pour les brebis
de la population de Ram Mountain d'une longevite d'au moins 6
ans. Le facteur "age lineaire" est Ie facteur "age" isole, tandis
que Ie facteur "age quadratique" represente Ie facteur "age" a la
deuxieme puissance. Tous les modeles presentes sont
significatifs (P < 0,05).
Succes
reproducteur
mise bas an 2
sevrage an 2
Facteurs


































































1: coefficient de regression
u : probabilite de B
m : correlation partielle
1V:P>0,1 47
Tableau 3.3 Regressions lineaires de la reproduction (nombre de jeunes) tot dans la
vie en fonction de la reproduction (nombre de jeunes) tard dans la vie,
pour les brebis de Ram Mountain qui ont vecu au moins 8 ans et qui
sont mortes de causes naturelles.
Reproduction
entre
2 et 7 ans
Reproduction






jeunessevres 3,97 1,39 0,053(*) 0,092
jeunessevres 8,29 1,39 0,006* 0,175


























Nombre dejeunes produits entre 2 et 7 ans
qui ont vecujusqu'a un an
Figure 3.2 Nombre dejeunes produits a partir de 1'age de 8 ans qui ont
survecu jusqu'a un an, en fonction du nombre dejeunes produits
entre 2 et 7 ans qui ont survecujusqu'a un an, pour les brebis
de Sheep River. La taille des points represente Ie chevauchement
de donnees: en ordre de croissance de diametre, les points
representent respectivement 1 donnee, 2 donnees, 3 donnees et
4 donnees, pour un echantillon total de 17 donnees.
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les ages de 2 et 7 ans et Ie nombre de jeunes sevres apres 1'age de 7 ans, pour les brebis
d'une longevite de 8 a lOans (Tableau 3.4). Aucune des comparaisons pour les brebis de
longevite de 11 ans et plus n'ont demontre de differences significatives. La reproduction
tot dans la vie ne semble done pas entramer de consequences negatives a travers une
diminution du potentiel de reproduction tard dans la vie, ni pour les brebis qui atteignent
eventuellement la senescence, ni pour celles qui meurent avant de montrer des signes de
senescence reproductive.
3.4.3 Longevite en fonction de la reproduction tot dans la vie
II etait prevu que les brebis vivant longtemps se soient peu reproduites au debut de leur
vie. Les resultats obtenus etaient toutefois contraires a ceux escomptes. A Ram Mountain,
la longevite etait en relation positive avec Ie nombre de jeunes produits entre les ages de 2
et 7 ans (Fi,4o = 6,63, P = 0,014, r2 = 0,142) (Figure 3.3 A). La longevite etait presqu'en
relation positive avec Ie nombre de jeunes sevres entre les ages de 2 et 7 ans (Fi^o = 3,95,
P == 0,054, r^ = 0,090). Les resultats pour la population de Sheep River concordent avec
ceux de Ram Mountain: la relation entre la longevite et Ie nombre de jeunes produits entre
les ages de 2 et 7 ans et qui ont survecu jusqu'a un an etait positive (Fj,i6 = 7,61, P =
0,015, r2 = 0,337) (Figure 3.3 B).
Les resultats de la Figure 3.4 confirment la relation entre la longevite et Ie succes
reproducteur tot dans la vie. A Ram Mountain, les brebis n'ayant vecu que de 8 a 10 ans
ont produit plus souvent 4 jeunes entre les ages de 2 et 7 ans, comparativement aux brebis
vivant au moins 11 ans. Les brebis ayant vecu Ie plus longtemps ont toutefois produit plus
souvent 6 jeunes tot dans leur vie comparativement aux brebis ayant vecu moins
longtemps (X2 = 7,76, dl= 2, P < 0,025)
3.4.4 Longevite et succes reproducteur total
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Tableau 3.4 Comparaisons entre les taux de reproduction tot dans la vie (de
2 a 7 ans) et les taux de reproduction tard dans la vie (8 ans et
plus), pour les brebis de Ram Mountain qui ont atteint la
senescence reproductive (longevite 11 ans et plus) et celles qui
sont mortes avant d'atteindre la senescence reproductive
(longevite de 8 a 10 ans). Les taux de reproduction representent
Ie nombre de mises bas par annee, Ie nombre de jeunes sevres
par annee et Ie nombre de jeunes survivant jusqu'a 1'age d'un an,
par annee. Les moyennes sont accompagnees de ± 1 ecart-type.
Reproduction Reproduction
entre 2 et 7 ans a partir de 8 ans dl tapparie P
Longevite de 8 a 10 ans
misebas 0,81 ±0,11 0,89 ±0,26 20 1,31 0,20
sevrage 0,63 ±0,14 0,79 ±0,37 20 2,07 0,052(*)
survielan 0,40 ±0,18 0,38 ±0,46 20 0,14 0,89
Longevite 11 ans +
misebas 0,88 ±0,16 0,89 ±0,15 20 0,21 0,84
sewage 0,68 ±0,18 0,65 ±0,22 20 -0,50 0,62






















Nombre dejeunes produits entre 2 et 7 ans
(B)
1
Nombre dejeunes produits entre 2 et 7 ans
qui ont survecujusqu'a un an
Figure 3.3 Longevite des brebis en fonction du nombre de jeunes produits
entre 2 et 7 ans, pour les brebis de Ram Mountain (A) et en
fonction du nombre dejeunes produits entre 2 et 7 ans qui ont
survecujusqu'a un an, pour les brebis de Sheep River (B). Ces
analyses ne considerent que les brebis avec une longevite d'au
moins 8 ans. La taille des points represente Ie chevauchement de
donnees: en ordre de croissance de diametre, les points representent
respectivement 1 donnee, 2 donnees, 3 donnees, 4 puis 6 donnees,
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Nombre dejeunes produits
entre 2 et 7 ans
Figure 3.4 Pourcentage de brebis dans les categories de longevite de 8 a 10
ans (colonnes blanches) et 11 ans et plus (colonnes rayees) en
fonction du nombre dejeunes produits entre les ages de 2 et 7
ans. Vingt et une brebis ont ete echantillonnees pour chacune
des categories de longevite. Le nombre de brebis (parmi les 21
echantillonnees pour chaque categorie) qui ont produit
respectivement 4, 5 ou 6 jeunes au debut de leur vie
apparaissent au-dessus de chaque colonne. Les differences
significatives entre les paires de colonnes sont indiquees par un
astensque (se referer au texte). Cette analyse ne considere que les
brebis de Ram Mountain.
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II existait une relation positive tres marquee entre Ie succes reproducteur total et la
longevite, que Ie succes reproducteur soit mesure a travers Ie nombre de jeunes nes (Fi,83
= 1776,73, P < 0,001, ^ = 0,955) (Figure 3.5 A), sevres (Fi,83 = 591,77, P < 0,001, ^ =
0,877) (Figure 3.5 B), ou survivant jusqu'a 1'age d'un an (^,53 = 131,96, P < 0,001, r2 =
0,614) (Figure 3.5 C). Ces resultats confirment que la longevite devrait etre soumise a des
pressions selectives favorisant une augmentation de la duree de vie maximale.
3.4.5 Masse corporelle et longevite
L'hypothese alternative de depart prevoyait que les brebls qui etaient les plus lourdes
lorsque jeunes auraient vecu Ie plus longtemps. Pour les brebis ayant vecu au moins 8 ans,
la longevite suit une relation exponentielle en fonction de la masse moyenne Ie 15
septembre entre les ages de 4 et 7 ans (Fy,^ = 16,89, P = 0,0002, r2 = 0,287; y =
l,86e ' ^ (Figure 3.6). Afm de controler les effets de la densite de population sur la
masse corporelle. Ie meme test a ete effectue n'utilisant que les brebis d'une longevite d'au
mains 8 ans, mais qui etaient nees au plus tard en 1983. La relation est demeuree
significative {Fi,s5 = 9,30, P = 0,0043, r2 = 0,210; y = l,86e°'021x). Les brebis nees au plus
tard en 1983 et qui avaient vecu de 8 a lOans avaient une masse corporelle moyenne,
entre les ages de 4 et 7 ans, qui etait de 6 % inferieure (masse moyenne = 68,4 ± 4,9 kg, n
= 18) a celle des brebis d'une longevite d'au moins 11 ans (moyenne = 72,9 ± 4,3 kg, n =
21) (las = 2,95, P = 0,006). En retirant les brebis avec une masse corporelle moyenne
inferieure a 65 kg, la relation exponentielle est demeuree significative lorsque toutes les
brebis etaient echantillonnees (F 1,36 = 7,43, P = 0,0098, i^ = 0,171) et lorsque seules les
brebis nees au plus tard en 1983 etaient echantillonnees (F '1,31 = 4,40, P = 0,044, ^ =
0,118).
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Figure 3.5 Succes reproducteur total des brebis de Ram Mountain, mesure
en fonction du nombre dejeunes produits (A), sevres (B) et
sundvantjusqu'a 1'age d'un an (C), en fonction de la longevite
des brebis. Quatre-vingt-quatre brebis ont ete echantillonnees
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Figure 3.6 Longevite en fonction de la masse corporelle moyenne Ie 15
septembre calculee entre les ages de 4 et 7 ans, pour les brebis
de Ram Mountain ayant vecu au moins 8 ans.
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Les changements de masse corporelle en fonction de 1'age ont ete verifies a travers des
analyses de masses ajustees. La masse Ie 15 septembre a ete examinee en premier, puisque
c'est la variable pouvant mieux refleter la condition des brebis avant Ie rut a 1'automne,
ainsi que leur capacite de survie hivemale (Festa-Bianchet et al., soumis). La masse
corporelle moyenne des brebis a commence a diminuer apres 1'age de 10 ans (F2,943 =
391,72, P < 0,0001, r2 = 0,454; masse corporelle Ie 15 septembre = 4,258*age -
0,201 *age + 51,945; point critique = 10,6 ans) (voir aussi Figure 3.7). La masse ajustee
au 5 juin suivait Ie meme patron (^2,954 = 476,35, P < 0,0001, r2 = 0,500; masse corporelle
Ie 5 juin = 4,603*age - 0,213*age2 + 35,589; point critique = 10,8 ans).
Quoique des tests-t apparies n'aient pas reussi a demontrer de changements significatifs en
masse corporelle entre 2 annees consecutives, il existait clairement une tendance de perte
de masse apres 1'age de 10 ans, particulierement pour la masse en septembre (Figure 3.8).
Des tests-/ apparies comparant la masse corporelle moyenne en septembre entre 7 et 11
ans a la masse corporelle moyenne en septembre apres 1'age de 11 ans ont confirme que
les brebis survivant au moins jusqu'a 1'age de 12 ans subissent une perte de masse apres
Fage de 10 ans (Tableau 3.5). II n'y avait pas de perte de masse apparente pour les
comparaisons de la masse moyenne Ie 5 juin entre les ages de 7 et 10 ans et la masse
moyenne a partir de 11 ans.
Parce que les resultats precedents ont demontre que les vieilles brebis subissaient une
perte de masse corporelle a la fin de leur vie, nous avons verifie 1'existence d'une perte de
masse corporelle a la fin de la vie pour les brebis mortes avant 1'age de 10 ans. Puisque les
brebis qui vivent longtemps sont plus lourdes lorsqu'elles sont jeunes par comparaison a
celles qui ont une longevite plus courte, il est possible qu'une perte de masse a la fin de la
vie chez les brebis qui meurent jeunes soit masquee par un regroupement des donnees
avec les brebis qui vivent longtemps. Pour les masses Ie 15 septembre, les brebis mortes
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Figure 3.7 Patrons individuels de la masse corporelle Ie 15 septembre
en fonction de 1'age: (A) brebis 21i, encore vivante a 17 ans; (B)
brebis 7g, morte a 17 ans; (C) brebis 7i, morte a 16 ans; (D)
brebis 22j, morte a 15 ans; (E) brebis Hi, morte a 14 ans; (F)
brebis 16m, encore vivante a 13 ans. La discontinuite des
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Figure 3.8 Changements annuels de masse coq)orelle Ie 15 septembre (A)
et Ie 5 juin (B), pour les brebis de la population de Ram
Mountain d'une longevite d'au moins 10 ans. La taille des
echantillons apparaTt au-dessus de chaque colonne.
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Tableau 3.5 Comparaisons des masses moyennes Ie 15 septembre et Ie 5 juin
entre les categories d'age, pour les brebis de Ram Mountain
d'une longevite d'au moins 12 ans. Les moyennes sont
accompagnees de ± 1 ecart-type et representent la difiEerence
entre la masse moyenne de 11 ans et plus et la masse moyenne
des plusjeunes ages (voir exemple).
Age
7al0vsll+
8 a 10 vs 11+
7al0vsll+


























= masse moyenne 11 ans et plus - masse moyenne entre 7 et 10 ans
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(Tableau 3.6). Pour les masses Ie 5 juin, il y avait une augmentation significative entre la
masse moyenne calculee entre 6 et 8 ans et la masse a Page de 10 ans. Les brebis mortes
avant la senescence reproductive ne demontraient done pas de perte de masse annuelle en
septembre a la fin de leur vie. Toutefois, les petites tallies d'echantillons requierent une
interpretation conservatrice de ces resultats.
3.5 DISCUSSION
3.5.1 Senescence reproductive et perte de masse corporelle chez les vieilles brebis
La senescence reproductive est apparue chez les brebis de Ram Mountain agees de 14 ans
et plus, a travers une diminution de la production de jeunes. Cette reduction du succes
reproducteur apparaTt en moyenne 3 ans apres Ie debut de la perte de masse coq)orelle
(c'est-a-dire a partir de 1 1 ans). II semblerait done que les couts de la reproduction se
manifestent, chez les vieilles brebis, a travers une perte de condition corporelle qui
precederait la senescence reproductive. Les variations en reserves adipeuses sont
responsables de la majeure partie des pertes de masse saisonnieres chez les mammiferes
adultes de regions septentrionales (Abbott et a/., 1984; Atkinson et Ramsay, 1995). Bien
que la valeur predictive de la relation entre la masse corporelle et la composition
coq^orelle soit faible chez certains petits mammiferes (Virgl et Messier, 1993), la relation
entre la masse corporelle et les reserves adipeuses est validee chez certains grands
mammiferes (Rumpler etal., 1987; Ryg etal., 1990; Arnould, 1995). La perte annuelle de
masse corporelle apres 1'age de 10 ans, chez les brebis du mouflon d'Amerique, devrait
ainsi refleter une diminution de la condition coq)orelle qui serait surtout reliee a une
reduction des reserves adipeuses. II n'est toutefois pas possible d'eliminer 1'hypothese qui
predit que les brebis senescentes subissent egalement une certaine perte de masse
musculaire et ce, a travers des processus physiologiques degeneratifs associes au
vieillissement (Medina, 1996).
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Tableau 3.6 Comparaisons des masses moyennes Ie 15 septembre et Ie 5 juin
entre differentes categories d'age, pour les brebis de Ram
Mountain d'une longevite de 7 a 10 ans. Les moyennes sont
accompagnees de ± 1 ecart-type et representent la difiference
entre la masse moyenne des ages avances et la moyenne des
ages plusjeunes (voir exemple ).
Classes d'age
(annees)
7 a 9 vs 10
6 a 8 vs 10
6 a 8 vs 9 a 10
6 a 8 vs 9
7 a 9 vs 10
6 a 8 vs 10
6 a 8 vs 9 a 10



















































= masse a 10 ans - masse moyenne entre 7 et 9 ans
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La condition corporelle d'un individu est definie comme Ie statut de ses reserves
metaboliques par rapport a ses besoins energetiques (Newton, 1993), ou encore comme la
proportion de ses reserves adipeuses par rapport a sa masse corporelle totale (voir revue
dans Pawlina et aL, 1993). Une perte de condition corporelle peut influencer diverges
etapes du cycle reproducteur des femelles. La condition corporelle agit notamment sur
1'ovulation (Leader-Williams et Rosser, 1983), la capacite de concevoir (Boyd, 1984) et la
masse des jeunes (Iverson et a/., 1993; Atkinson et Ramsay, 1995). Une reduction de la
masse coq)orelle chez les brebis senescentes pourrait ainsi contribuer a un dereglement de
leurs cycles hormonaux lors de la periode d'accouplement a 1'automne (diminuant leurs
chances de concevoir) ou reduire leur capacite de mener a terme la gestation, engendrant
la diminution de production de jeunes observee chez ces brebis. Chez les primates, une
des hypotheses servant a expliquer la diminution du succes reproducteur chez les femelles
senescentes est une phase, comparable a la menopause (Takahata et a/., 1995),
caracterisee par des changements hormonaux; ces changements reduiraient la capacite de
concevoir, meme en presence d'une condition corporelle adequate. Ce phenomene est
normalement accompagne d'une periode post-reproductive pendant laquelle les femelles
ne se reproduisent pas et pouvant durer plusieurs annees (Ratnayeke, 1994). Les donnees
de succes reproducteur de Ram Mountain demontrent toutefois que les brebis du mouflon
d'Amerique peuvent se reproduire jusqu'a la fin de leur vie, c'est-a-dire jusqu'a 1'age de 17
ans, alors que la longevite maximale mesuree est de 18 ans. Ces observations concordent
avec d'autres qui ont ete faites chez certains primates, ou il existe peu de differences entre
les jeunes et les vieilles femelles au niveau des comportements sexuels pendant Ie cycle
d'oestms (Wolfe et Noyes, 1981). La duree du cycle d'oestms peut cependant etre plus
courte chez les femelles senescentes, ce qui pourrait expliquer en partie leur diminution de
fecondite (Wolfe et Noyes, 1981). Dans la population de Ram Mountain, il n'est
malheureusement pas possible d'obtenir des donnees sur les comportements des individus
lors de la periode d'accouplement, done ces hypotheses ne peuvent etre testees.
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Chez les ruminants, la theorie de 1'usure mecanique est parfois utilisee pour expliquer
1'apparition de la senescence chez les individus ages. Non pas comme les rongeurs, qui ont
des incisives a croissance perpetuelle, les molaires des ruminants s'usent continuellement
avec 1'age (Skogland, 1988) et ne sont pas renouvelees, ce qui peut afFecter leur digestion
et par consequent leur capacite d'accumuler des reserves corporelles. Le taux d'usure
peut egalement dependre du type de vegetation ingeree; si les individus doivent brouter
une vegetation a faible croissance, poussant a ras Ie sol, ils auront tendance a ingerer plus
de particules minerales, ce qui peut accelerer Fusure de leurs dents. Skogland (1988) a
demontre que chez les femelles du renne, 1'index de tissus adipeux internes (« kidney fat
index ») etait relie a la taille (hauteur) des molaires et que la hauteur de ces demieres
diminuait avec 1'age; d'autre part, une perte de condition corporelle (interpretee comme
consequence de 1'usure des dents) se traduisait par une diminution du succes
reproducteur. II est plausible que 1'usure des dents puisse jouer un certain role dans la
perte de masse corporelle chez les vieilles brebis de Ram Mountain (afifectant ainsi par la
suite la production dejeunes). Malheureusement, les donnees ne sont pas disponibles pour
verifier cette hypothese. L'hypothese de 1'usure des dents ne saurait toutefois pas
expliquer pourquoi Ie succes au sevrage est maintenu chez les brebis senescentes et
pourquoi, lorsqu'elles sont seches ou lorsqu'elles perdent leur jeune a la naissance, les
vieilles brebis ont tendance a accumuler de la masse au lieu d'en perdre (Berube et a/., en
preparation). II est done vraisemblable que des causes autres que 1'usure des dents
agissent egalement sur 1'apparition de la senescence; ainsi, les causes evolutives de la
senescence (plei'otropie antagoniste) devraient etre considerees en meme temps que les
causes mecaniques (usure des dents) (Rose, 1991).
3.5.2 Relations entre la reproduction au debut de la vie, la reproduction a la fin de
la vie et la longevite.
3.5.2.1 Relation avec la masse corporelle
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Contrairement aux previsions initiales, il n'existait pas de compromis d'ordre general entre
Ie succes reproducteur au debut de la vie et la reproduction tard dans la vie, ni entre Ie
succes reproducteur au debut de la vie et la longevite. Au contraire, pour les deux
populations de mouflons, la relation entre ces variables avait tendance a etre positive: les
brebis vivant durant au moins 11 ans avaient ete de "bonnes" reproductrices au lieu d'en
etre de "mauvaises" lorsqu'elles etaient jeunes, et elles se reprodusaient egalement bien
lorsqu'elles etaient vieilles. Ces resultats vont a 1'encontre de ceux que Boyd et al. (1995)
ont trouves chez Ie phoque d'Antarctique, ou les femelles qui vivent longtemps sont celles
qui se sont peu reproduites au debut de leur vie. Des correlations phenotypiques positives
entre la reproduction au debut de la vie et la reproduction a la fin de la vie ont egalement
ete rapportees chez certaines especes d'insectes et d'oiseaux (Steams, 1992). La masse
corporelle est un bon indicateur du potentiel de reproduction chez plusieurs mammiferes
(Green et Rothstein, 1991; Saether et Heim, 1993; Morris, 1996) et au niveau inter-
specifique chez ces demiers, il existe une relation positive entre la longevite et la masse
corporelle (Eisenberg, 1981). Les resultats de la presente etude ont egalement demontre
que la production de jeunes etait en relation positive avec la masse coq3orelle maternelle
au mois de septembre precedent, ce qui est analogue a des resultats retrouves chez
d'autres ongules (Cameron et al., 1993). Etant donne que dans la population de Ram
Mountain, les brebis qui ont vecu longtemps etaient plus lourdes, il est possible que les
differences en potentiel de reproduction entre les brebis qui vivent longtemps et celles qui
meurent plus jeunes soient reliees aux differences en masse corporelle. Quelques etudes
chez les petits mammiferes ont rapporte une relation positive entre la masse corporelle et
la longevite ainsi que Ie succes reproducteur des femelles (campagnols Microtus
townsendii: Anderson et Boonstra, 1979; spermophiles: Dobson et Murie, 1987; ecureuils
roux Sciurus vulgans: Wauters et Dhondt, 1995). Chez ces especes, la taille corporelle
des femelles est associee a une meilleure capacite d'obtenir et de defendre les territoires
qui ont les meilleures sources de nourriture (Wauters et Dhondt, 1995). Chez Ie mouflon
d'Amerique, les brebis ne defendent pas de temtoire precis et 1'acces aux ressources
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alimentaires n'est normalement pas gere par la competition (Eccles et Shackleton, 1986;
Festa-Bianchet, 1991). Bien que Ie statut de dominance sociale des brebis de Sheep River
soit fortement relie a 1'age (Festa-Bianchet, 1991; voir aussi Hass, 1991), comme chez
d'autres ongules (Rutberg, 1986a; Thouless et Guinness, 1986), leur succes reproducteur
n'est pas associe a un rang social eleve (Festa-Bianchet, 1991). Si par contre, pendant la
saison hivemale, les brebis doivent se nourrir a partir de crateres creuses dans la neige, il
est possible que les plus grosses brebis obtiennent un acces preferentiel a ces sources de
noumture localisees (Rutberg, 1986a; Barrette et Vandal, 1990). Ce genre de situation
pourrait expliquer en partie une meilleure survie et un meilleur succes reproducteur des
grosses brebis.
3.5.2.2 Strategies dependantes de la condition
Les resultats de cette etude soutiennent 1'hypothese de reproduction dependante de la
condition ("state-dependent reproduction") pour les brebis du mouflon d'Amerique. La
theorie sur les traits d'histoire de vie dependants de la condition s'appuie sur la condition
d'un organisme pour determiner sa distribution optimale de reproduction au cours de sa
vie (Marrow et a/., 1996; McNamara et Houston, 1996; Morris, 1996). Des parametres
tels que la taille de la couvee et la frequence de reproduction varient souvent en fonction
de la condition d'un individu. Cependant, chez les mouflons d'Amerique, la taille de la
portee est invariablement fixee a un jeune et la reproduction est contrainte a seulement
une mise bas par annee. Etant donne les correlations phenotypiques positives appames
entre leurs divers traits d'histoire de vie, les brebis de la population de Ram Mountain qui
ont une longevite importante sont probablement au-dessus du seuil critique de condition
corporelle en ce qui a trait aux contraintes energetiques et ce, pendant la majeure partie de
leur vie (voir Byers et Moodie, 1990), puisqu'elles demeurent productives tres tard dans
leur vie. Byers et Moodie (1990) ont postule que chez 1'antilope d'Amerique (Antilocapra
americana), les couts difFerentiels de reproduction entre les progenitures males et femelles
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devraient afifecter certaines meres et non d'autres. Une etude anterieure a demontre que,
pour les populations de Ram Mountain et de Sheep River, les agneaux sont plus couteux a
elever que les agnelles (Berube et al., 1996). A la lueur des resultats actuels, il est possible
que ces couts differentiels de reproduction soient plus importants pour les brebis qui
meurentjeunes (avant 1'age de 10 ans) comparativement a celles qui survivent longtemps.
D'importants compromis associes a la reproduction n'affectent probablement que les
brebis qui n'ont pas Ie meme potentiel de reproduction ou les memes reserves energetiques
des brebis qui ont vecu longtemps. L'evolution de strategies de reproduction qui
contrebalanceraient les couts de la reproduction sur 1'etendue d'une vie pourrait etre une
caracteristique seulement rencontree chez des brebis de qualite moyenne ou inferieure a la
moyenne. Les brebis de longevite importante, qui etaient plus lourdes lorsque jeunes,
pourraient ne pas etre sujettes a des contraintes energetiques associees a la reproduction,
du moins pendant Ie debut de leur vie. Bien que la plupart des brebis qui ont vecu
longtemps soient nees au plus tard en 1983, c'est-a-dire pendant les annees a faible densite
de population, leurs annees de naissance variaient de 1973 a 1983. Ceci permet de
controler la possibilite de variables environnementales qui auraient pu etre optimales
pendant une ou quelques annees particulieres et qui auraient pu contribuer a la production
de brebis de haute qualite phenotypique. De meme, bien qu'il soit possible que des
correlations phenotypiques ne refletent pas adequatement Ie potentiel de reproduction
individuel (van Noordwijk et de Jong, 1986), la variete de comparaisons fournies dans
cette etude et Ie fait que les resultats soient concordants entre deux populations de
mouflons soutiennent davantage 1'hypothese de qualite individuelle superieure chez les
brebis qui atteignent la senescence.
Les resultats demontrent que ce ne sont pas toutes les brebis qui etaient lourdes
lorsqu'elles etaient jeunes qui ont vecu longtemps, mais que la plupart des brebis qui ont
vecu longtemps etaient lourdes au debut de leur vie. Parmi celles qui ont survecu jusqu'a
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1'age de 2 ans, seulement 35 % ont atteint Page de 11 ans (Jorgenson et al., sous presse).
II est possible que les brebis qui ont vecu longtemps aient possede un genotype qui,
lorsque mis en tandem avec des conditions environnementales favorisant une importante
masse coq)orelle tot dans la vie, ait engendre une qualite phenotypique et un potentiel de
reproduction superieurs exprimes tout au long de leur vie. Etant donne que chez les
brebis, la masse coq)orelle adulte est a toutes fins pratiques atteinte a 1'age de 4 ans
(Festa-Bianchet et al., 1996), la masse moyenne entre les ages de 4 et 7 ans represente
une masse moyenne pour des brebis adultes et non pour des brebis en phase de croissance.
Les brebis qui sont plus legeres pendant cette periode de la vie presentent done une masse
adulte inferieure qui ne sera pas compensee par une phase de croissance ulterieure. Les
brebis de 11 ans et plus etaient les seules a vivre assez longtemps pour demontrer des
signes de senescence, mais elles avaient egalement demontre un succes reproducteur
superieur entre les ages de 2 et 7 ans et elles possedaient Ie meilleur succes reproducteur
total parmi la population. La longevite a ete etablie comme etant un facteur determinant
au niveau du succes reproducteur total chez d'autres especes (Le Boeufet Reiter, 1988;
Patridge et Sibley, 1991). II existe ainsi un potentiel pour que la selection naturelle agisse
sur les differences en qualite individuelle a travers l'"heritabilite" des facteurs genetiques
associe a la masse corporelle ou a la longevite (Edney et Gilt, 1968).
II peut parfois arriver que les patrons de mortalite mesures au niveau d'une population (en
regroupant tous les individus de la population) different de ceux des sous-echantillons de
cette meme population (Vaupel et Yashin, 1985). Categoriser les individus d'une
population en fonction d'une variable qui decrit leur qualite individuelle peut produire de
telles differences. Certaines etudes ont demontre des patrons differentiels de mortalite,
selon lesquels les individus de qualite inferieure meurent tres jeunes, alors que la
probabilite de survie des individus de meilleure qualite demeure elevee pendant une plus
longue periode de temps (Forslund et Part, 1995). II est done important de considerer
1'heterogeneite des echantillons lorsqu'elle cause des differences au niveau des patrons de
68
la variable etudiee (Manton et al., 1986; Pemberton et a!., 1991; Burnham et Rexstad,
1993). Les resultats de ce chapitre ont demontre que dans Ie cas des brebis du mouflon
d'Amerique, la masse corporelle peut etre consideree comme variable indicatrice du
potentiel de reproduction et de la longevite. Ainsi, dans Ie contexte d'analyses ulterieures
sur les couts de la reproduction, la masse coq^orelle ou la longevite pourront etre utilisees
pour departager 1'heterogeneite en qualite individuelle pour permettre une meilleure
inteq)retation des couts de la reproduction.
A Ram Mountain, les brebis qui ont atteint la senescence etaient en moyenne 8 % plus
lourdes entre les ages de 4 et 7 ans, comparativement aux brebis mortes avant 1'age de 11
ans, et elles perdaient en moyenne 0,5 kg par annee pendant la phase de senescence.
L'intervalle de 3 ans entre Ie debut de perte de masse corporelle et la senescence
reproductive pourrait indiquer que les brebis doivent atteindre un seuil critique inferieur
de masse corporelle avant que Ie potentiel de reproduction ne commence a chuter. Des
seuils critiques de masse corporelle ont ete identifies chez des ongules ou la reproduction
depend de la condition corporelle (Leader-Williams, 1988; Schwartz et Hundertmark,
1993). S'il existe de tels seuils critiques pour Ie potentiel de reproduction chez les vieilles
brebis, alors leur fecondite ne devrait diminuer que lorsque leur masse corporelle se
trouve en de9a de ce seuil. De plus, ce seuil critique pourrait varier selon les individus
(Festa-Bianchet et a/., en prep.). Chez les brebis qui atteignent la senescence, la plus
grande masse corporelle apparaissant tot dans la vie pourrait egalement expliquer
pourquoi la senescence reproductive n'appara?t qu'apres 1'age de 13 ans, alors qu'en
general, la survie des brebis de la population commence a diminuer apres 1'age de 7 ans
(Jorgenson et al., sous presse). Selon Ie principe de mortalite differentielle en fonction de
la condition des individus, explique ci-dessus, il est raisonnable de s'attendre a ce que les
plus petites brebis, qui ont un potentiel de reproduction inferieur, succombent aux couts
de la reproduction par une mort precoce. Les petites tallies d'echantillon pour les analyses
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de donnees appariees n'ont pas permis de demontrer s'il existait une perte de masse a la fin
de la vie chez les brebis qui mouraient entre 8 et 10 ans.
3.5.3 Couts associes a la masse corporelle
Parmi les ongules septentrionaux, il existe une certaine variabilite inter-individuelle au
niveau de la quantite de matieres adipeuses accumulees pendant la saison estivale.
Certaines theories stipulent done que 1'accumulation de reserves adipeuses doit presenter
certains couts (Witter et Cuthill, 1993). Ces couts pourraient se manifester par une
augmentation des couts de la locomotion, situation defavorable en periode hivemale alors
que les individus sont deja en deficit energetique. De plus, ces couts peuvent etre tres
importants: chez les ours polaires Ursus maritimus, 1'augmentation des couts de la
locomotion est refletee par une augmentation simultanee de la masse musculaire (1 kg de
muscles / 1 kg de tissus adipeux), necessaire pour transporter la masse adipeuse excessive
(Atkinson et Ramsay, 1995). Les couts associes a une grande masse corporelle peuvent
egalement se manifester par une diminution de 1'agilite lors du deplacement. Une perte
d'agilite peut avoir un impact significatif, notamment pour les petits mammiferes et les
oiseaux, ou Ie risque de predation peut en etre fortement afFecte (Meier et Bums, 1976;
Gosler et a/., 1995). Par exemple, chez les ecureuils roux, une perte d'agilite nuit a leurs
deplacements dans les arbres, qui sont pour eux des sites d'alimentation et de refuge (voir
Wauters et Dhondt, 1995). Chez les mouflons, des couts associes a une forte taille
corporelle pourraient vraisemblablement etre associes a une augmentation des couts de la
locomotion ou a une perte d'agilite lors des deplacements, pouvant influencer leur risque
de predation.
Pemberton etal. (1991) ont postule 1'hypothese de la selection compensatrice, analogue a
la plei'otropie antagoniste, pour expliquer Ie maintien du polymorphisme, dans une
population de cerfs elaphes. Ces auteurs ont trouve que chez les biches, la selection
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compensatrice favorisait les genotypes associes a une faible survie au debut de la vie. Les
biches porteuses de ces genotypes seraient de "qualite" superieure, mais les couts associes
a la survie pendant la periode critique du debut de la vie feraient en sorte que ce ne
seraient que les meilleures qui, parmi les porteuses de ce genotype, survivraient assez
longtemps pour exprimer leur potentiel de reproduction. Ainsi, chez cette espece, les
"bonnes" reproductrices seraient celles qui possedent des caracteristiques qui, a un
moment de leur vie, peuvent leur etre tres couteux en terme de potentiel de survie ou de
reproduction immediate, mais suite a ces etapes de "selection", celles qui survivent
exprimeraient un potentiel de reproduction superieur. Les resultats de la presente etude
ont demontre que la masse corporelle au debut de la vie, chez les brebis du mouflon
d'Amerique, est associee a la longevite et au potentiel de reproduction. II est plausible de
suggerer qu'il devrait exister des couts associes a une forte masse corporelle au debut de
la vie, car dans Ie cas contraire, toutes les brebis devraient etre grosses et jouir d'une
longue vie et d'un bon potentiel de reproduction. Pemberton et al. (1991) avaient suggere
qu'une plus petite masse corporelle pourrait avoir des consequences negatives sur la survie
des individus pendant leurs premieres annees de vie. En revanche, a 1'age adulte, ces
biches auraient une meilleure survie parce que chez cette espece, une petite taille
coq^orelle leur permettrait de mieux palier a leurs besoins energetiques en periodes
difficiles. Chez les mouflons, les couts potentiels associes a une forte masse corporelle
pourraient etre, a la lueur de ces resultats, de palier aux exigences physiologiques du
maintien de cette masse corporelle, en particulier pendant des periodes de stress
alimentaire, alors que ces couts, associes au maintien, seraient couples avec ceux de la
reproduction, comme en temps normal. Les donnees disponibles pour la population de
Ram Mountain ne permettent toutefois pas, a Fheure actuelle, de demontrer s'il existe des
couts associes a une importante masse coq3orelle chez les brebis de cette population.
3.5.4 Succes au sevrage chez les vieilles brebis
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La densite de population etait responsable d'une diminution du succes au sevrage (voir
egalement Berube et a/., 1996) et les resultats de la presente etude demontrent qu'il existe
egalement une relation negative entre Ie succes au sevrage pendant deux annees
consecutives. Cependant, les brebis senescentes demontraient la meme capacite de sevrer
unjeune lorsqu'elles mettaient bas que les moins agees. En plus d'une difference en qualite
individuelle departageant les vieilles brebis de celles vivant moins longtemps, il est
possible que 1'experience maternelle infiluence Ie succes au sevrage. L'experience d'une
femelle est normalement codee selon son succes reproducteur anterieur, c'est-a-dire selon
Ie nombre de jeunes qu'elle a eleves. L'experience peut avoir des efFets benefiques au
niveau des interactions avec les rejetons. Chez Ie cerfde Virginie, lesjeunes meres restent
trop pres de leurs nouveaux-nes, ce qui augmente Ie risque de predation de leurs faons
comparativement a ceux nes de meres plus agees (Ozoga et Verme, 1986). Chez 1'elephant
de mer septentrional, 1'experience augmente Ie succes reproducteur des meres multipares,
car elles reussissent mieux a reconnaTtre et a defendre leurs jeunes (Reiter et a/., 1981).
Les theories sur 1'effort de reproduction predisent egalement que ce demier devrait
augmenter a la fin de la vie, lorsque la probabilite de survie et la valeur residuelle de
reproduction diminuent en fonction de 1'age (Fisher, 1958; Williams, 1966). Une
augmentation de 1'efFort de reproduction pendant la lactation pourrait expliquer en partie
Ie maintien du succes au sevrage chez les vieilles brebis.
En plus d'avoir fourni des renseignements essentiels au sujet de la reproduction a la fin de
la vie chez un mammifere a longue esperance de vie, cette etude a demontre 1'importance
d'obtenir des donnees sur des individus marques pour des analyses statistiques. Des
donnees individuelles nous ont permis de confirmer des differences au niveau des
changements en masse corporelle, qui auraient ete moins visibles si les donnees n'avaient
pu etre associees a des individus marques. Les etudes qui ne peuvent attribuer de fa<?on
consistante des donnees de succes reproducteur a des individus marques et qui ne
detectent pas de signes de senescence dans une population pourraient negliger 1'existence
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possible de differences individuelles. Finalement, parce que la proportion de vieux
individus d'une population dans une annee particuliere est restreinte, il aurait ete
impossible, dans Ie contexte de la presente etude, de detecter toute evidence de
senescence si des donnees a long terme n'avaient pas ete disponibles.
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CHAPITRE 4
L'EFFORT DE REPRODUCTION EN FONCTION DE L'AGE
4.1 INTRODUCTION
Selon Ie principe d'allocation energetique (Cody, 1966; Gittleman et Thompson, 1988), un
organisme doit partager ses ressources entre la croissance. Ie maintien cellulaire et la
reproduction. La quantite d'energie accordee a la reproduction est souvent mesuree en
tant que valeur absolue, mais elle peut egalement etre caracterisee de fa^on relative.
L'efFort de reproduction est defini comme etant la proportion d'energie qui est accordee a
la reproduction, par rapport a 1'energie totale qui est a la disposition de 1'organisme
(Gadgil et Bossert, 1970; SchafFer, 1974; Tuomi et al., 1983). L'importance d'etudier la
reproduction sous une forme relative vient du fait qu'il peut exister des differences, entre
individus d'une meme population, au niveau de 1'energie totale dont chacun dispose, Ces
differences individuelles peuvent etre attribuables, notamment, a des differences de taille
corporelle ou de masse corporelle, au rang social, a la capacite d'exploiter des sources de
nourriture et a la qualite des territoires occupes (Clutton-Brock, 1984; Trillmich, 1990;
Partridge et Sibley, 1991; Ens et al., 1992). Les differences en reserves energetiques
totales peuvent creer des differences en potentiel de reproduction qui, a leur tour, peuvent
influencer les couts associes a la reproduction. Done, 1'efFort de reproduction represente
une facette essentielle des eludes de strategies d'adaptation vitale, qui permet de
caracteriser plus precisement 1'adaptation individuelle face a la reproduction lorsque
varient les contraintes environnementales (ressources alimentaires, etc.) et intrinseques
(masse corporelle, probabilite de survie, etc.).
4.1.1 Approches utilisees pour mesurer I'effbrt de reproduction
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II existe plusieurs approches pour mesurer 1'efFort de reproduction. Par exemple, chez les
reptiles et les poissons, certaines etudes ont rapporte la masse des oeufs sur la masse
corporelle totale des meres, puis ces rapports ont ete exprimes en valeurs calorimetriques
(dark, 1970; Tinkle et Hadley, 1975). Par contre, chez les mammiferes et les oiseaux, les
mesures energetiques calorimetriques de 1'efFort de reproduction sont remplacees par des
methodes indirectes, la plus commune etant la manipulation de la couvee ou de la portee.
Done, chez les oiseaux, des oeufs sont ajoutes ou retires de la couvee; ensuite 1'efFet de
ces manipulations est analyse au niveau de la sunde et de la fecondite ulterieure des
parents et de leurs jeunes (Jacobsen et Erikstad, 1995; Moreno et al., 1995). Parfois ce
sont les sources de nourriture qui sont manipulees pour qu'ensuite, les consequences sur Ie
partage des ressources energetiques entre la reproduction et Ie maintien physiologique
puissent etre mesurees (Garcia et al., 1993). Chez les mammiferes, la manipulation de la
portee est difFicile a efFectuer en milieu naturel et elle ne se fait que chez les especes ou les
jeunes demeurent au nid un certain temps apres la naissance. Chez les spermophiles, la
manipulation du nombre de jeunes dans la portee ne modifie pas Ie potentiel de
reproduction des meres 1'annee suivante (Hare et Murie, 1992). Une etude chez les
ecureuils roux Tamiasciurus hudsonicus a demontre que la manipulation de la portee
entrame, chez la mere, un ajustement de 1'efifort de reproduction par un ajustement dans
1'accumulation et la perte de masse pendant la lactation (Humphries et Boutin, 1996). Une
mesure relative de 1'eflfort de reproduction necessite toutefois une comparaison du rapport
de masses entre Ie jeune et la mere. Si la portee est multiple, la masse de la mere est
comparee a la masse de tous les jeunes de la portee (Michener, 1989). Chez les especes
ou les soins maternels sont evidents et importants, particulierement pendant 1'allaitement,
des observations de comportement peuvent aussi servir a mesurer 1'effort de reproduction
matemel (Charlesworth, 1980; Green, 1990).
II est done important de mesurer la relation existant entre I'effort de reproduction et les
couts de reproduction (mesures en terme de survie et de fecondite subsequentes), car c'est
a travers les couts de la reproduction qu'agit la selection naturelle (Tuomi et al., 1983;
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Clutton-Brock, 1984; Steams, 1992). Ainsi, 1'exemple suivant illustre une circonstance ou
un effort de reproduction superieur n'est pas associe a un meilleur succes reproducteur.
Chez Ie macaque (Paul et a/., 1993), les femelles tres agees subissent une diminution de
condition corporelle, mais elles parviennent tout de meme a allaiter leurs jeunes plus
longtemps pendant 1'annee. Meme si 1'efFort de reproduction chez les vieilles femelles est
superieur, la survie de leurs jeunes n'a que tendance a etre superieure, sans difference
significative avec celle des jeunes nes de meres moins agees. De meme, chez les
moucherolles, 1'augmentation de I'effort de reproduction chez les vieilles femelles ne
semble pas se traduire par une augmentation proportionnelle du succes reproducteur (Part
el a/., 1992). II est done utile de pouvoir relier 1'effort de reproduction a la survie ou au
succes reproducteur ulterieur, afin d'evaluer 1'ampleur de son efFet sur les composantes de
la valeur selective. Malheureusement, tres peu d'etudes portant sur 1'efFort de reproduction
Ie mesurent sous une forme relative tout en rapportant les consequences sur la survie ou
sur Ie succes reproducteur subsequent.
4.1.2 Variations dans 1'effort de reproduction en fonction de Page
La plupart des modeles de strategies d'adaptation vitale predisent que chez les especes
iteropares, I'eflfort de reproduction augmente avec I'age lorsque la valeur residuelle de
reproduction diminue (Fisher, 1958; Williams, 1966; Gadgil et Bossert, 1970; Pianka,
1975; Charlesworth et Leon, 1976; Pianka, 1976; Charlesworth, 1980). La valeur de
reproduction est definie comme etant la contribution aux generations futures des individus
d'une classe d'age donnee; la valeur residuelle de reproduction est ce qui reste en tant que
potentiel de reproduction future lorsque les efifets de la reproduction actuelle sont
soustraits de la valeur actuelle de reproduction (Fisher, 1958). Les theories qui predisent
que 1'efFort de reproduction devrait augmenter avec 1'age sont fondees sur Ie principe que
la reproduction est couteuse. Ainsi, une augmentation de 1'effort de reproduction, bien
que potentiellement favorable pour la survie des progenitures, pourrait diminuer la
probabilite de sursde de la mere (en particulier sa survie hivemale, chez les especes
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septentrionales). Une femelle ayant atteint Ie stade de sa vie ou il est improbable qu'elle
puisse se reproduire a 1'avenir devrait done investir Ie reste de son energie dans ses jeunes
actuels afm de maximiser son succes reproducteur total (Clutton-Brock, 1988). Ces
theories predisent que les meres tres agees devraient accorder un effort de reproduction
superieur par rapport a celui des femelles plus jeunes (qui ont un potentiel de reproduction
maximal), car les meres tres agees ont deja une probabilite de survie qui est moindre et
leur succes reproducteur ulterieur est incertain. Ces femelles pourraient se permettre
d'investir grandement lorsqu'elles con9oivent un jeune, car Ie potentiel de pertes en succes
reproducteur ulterieur, suite a leur deces, serait moindre que pour les femelles plus jeunes
(qui perdraient beaucoup plus d'annees potentielles de reproduction).
Chez I'elephant de mer septentrional, 1'efFort de reproduction des femelles augmente avec
1'age (Sydeman et a/., 1991). L'efFet net observe est une augmentation du succes
reproducteur avec Page maternel, meme si 1'experience matemelle, qui augmente
egalement avec 1'age, .cause une diminution du succes reproducteur lorsqu'elle est
statistiquement isolee de toute autre variable. Ainsi, on attribue 1'augmentation du succes
reproducteur au fait que 1'efifort de reproduction augmente avec 1'age. II importe toutefois
de noter que 1'etude de Sydeman et al. (1991) n'a pas utilise de mesures directes de
1'efFort de reproduction. Si la masse corporelle des femelles augmente avec Page et si,
comme chez d'autres especes de phocides, la masse des jeunes est en correlation positive
avec la masse matemelle (Bowen et al., 1994), 1'augmentation de la survie des jeunes ne
serait pas une consequence d'une augmentation d'efFort de reproduction. Chez Ie cerf
elaphe, I'efFort de reproduction post-natal augmente avec 1'age de la mere, parce que les
meres plus agees allaitent plus longtemps leurs jeunes (Clutton-Brock et al., 1982;
Clutton-Brock, 1984) et la survie et la condition corporelle de leurs jeunes sont
superieures, meme si la condition corporelle des meres diminue avec 1'age. Chez Ie
goeland de Califomie Larus californicus, les parents tres ages foumissent egalement un
effort de reproduction superieur. Us noumssent leurs jeunes plus longtemps et plus
souvent et ceci se traduit par un plus grand nombre de jeunes eleves jusqu'a 1'envol
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(Pugesek, 1981). Cependant, il importe de noter que parmi toutes les etudes citees ci-
dessus, seule celle sur les biches du cerf elaphe (Clutton-Brock et a/., 1982) a mesure
1'efFort de reproduction sous une forme relative, en utilisant des parametres individuels
d'energie disponible pour la reproduction (a travers des mesures de condition corporelle).
D'autre part, quelques theories viennent a 1'encontre du principe selon lequel 1'efFort de
reproduction devrait augmenter avec 1'age. La premiere serie est fondee sur la pleiotropie
antagoniste, invoquee au chapitre 3 pour expliquer 1'evolution de la senescence. Selon
certains auteurs, s'il est possible de postuler 1'existence de genes qui augmentent Ie succes
reproducteur au debut de la vie tout en Ie diminuant a la fin de la vie, il est egalement
plausible de postuler une selection de genes qui ne sont pas pleiotropes et qui causent des
patrons homogenes de soins parentaux tout au long de la vie (Hamilton, 1966). Dans une
telle situation, il serait normal que 1'intensite des soins parentaux ne varie pas avec Page.
Une deuxieme serie de theories, fondee sur Ie principe de pressions selectives
differentielles en fonction de 1'age, predit que 1'efFort de reproduction devrait diminuer
avec 1'age (Fagen, 1972; Schaffer, 1974). L'un des arguments utilises pour expliquer
revolution de la senescence reproductive etait la pleiotropie antagoniste: 1'efFet positifde
genes affectant la reproduction des jeunes adultes (les plus nombreux d'une population)
serait beaucoup plus preponderant que leur effet negatif, qui n'afFecterait que les vieux
individus (moins nombreux); ces differences en pressions selectives permettraient la
propagation de genes pleiotropes dans une population donnee. Certaines theories
d'optimisation d'efFort de reproduction proposent que la plei'otropie antagoniste pourrait
afFecter 1'efFort de reproduction, de sorte que lesjeunes meres devraient avoir un effort de
reproduction superieur a celui des meres qui sont rendues a la fin de leur vie. Chez les
femelles du bison d'Amerique (Green, 1990), 1'efFort de reproduction diminue avec 1'age et
ceci est attribue aux efifets de dominance et d'experience qui augmentent avec 1'age. Cette
etude n'a cependant compare que des meres primipares et multipares. II aurait ete
preferable de comparer les multipares en age de reproduction optimale aux multipares
ayant depasse 1'age de reproduction optimale. Cette approche aurait evite d'incorporer des
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variables additionnelles, telles que la croissance et 1'inexperience des primipares, qui
peuvent confondre les resultats. Chez certains spermophiles (Michener, 1989), les
femelles d'un an foumissent un efifort de reproduction superieur. Leur masse corporelle est
de 20 % inferieure a celle des femelles plus agees, pourtant elles parviennent a accumuler
plus de masse corporelle pendant 1'allaitement ainsi qu'a sevrer des jeunes qui ont une
masse comparable a celle des jeunes nes de meres plus agees. Chez Ie phoque du
Groenland Phoca groenlandica, les jeunes meres perdent autant de masse corporelle
pendant 1'allaitement que les femelles agees (Stewart, 1986). Etant donne que chez cette
espece les jeunes femelles sont plus legeres que les femelles agees, ce sont les jeunes
femelles qui contribuent proportionnellement plus d'energie a la reproduction. Ici encore,
il aurait ete preferable de separer les classes d'age tel que suggere pour les bisonnes, afin
d'eliminer les effets de croissance et d'inexperience chez les primipares.
II existe egalement des resultats contradictoires parmi les etudes d'efifort de reproduction
pour une meme espece. II a ete mentionne precedemment qu'une etude avait etabli une
augmentation de 1'effort de reproduction en fonction de 1'age chez les femelles de
1'elephant de mer septentrional (Sydeman et al., 1991). Une seconde etude vient la
contredire: Reiter et Le Boeuf(1991) ont trouve que Ie rapport entre la masse du jeune et
la masse de la mere diminue en fonction de 1'age de la mere. Ainsi, en vieillissant, les
femelles transferent une proportion decroissante de leur masse corporelle a leur jeune
(Reiter et Le Boeuf, 1991). En somme, cet exemple illustre 1'importance d'utiliser des
mesures individuelles de potentiel energetique pour evaluer 1'efFort de reproduction.
4.1.3 Densite de population
II a deja ete etabli que des changements en densite de population peuvent afFecter les taux
de reproduction et de survie des diflferentes classes d'ages. L'expression des couts de
reproduction peut egalement varier en fonction de la densite de population. Par exemple,
1'effet de 1'allaitement, qui peut diminuer la fertilite des femelles, est amplifie sous des
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conditions de stress alimentaire (Sadleir, 1984), circonstance associee a de fortes densites
de population. Dans la population de Ram Mountain, les couts difFerentiels de
reproduction selon Ie sexe du jeune sont amplifies a forte densite (Berube et al., 1996).
L'effort de reproduction pourrait done varier selon la densite de population. Si une
augmentation de densite entratne un diminution de la survie chez les jeunes, il est possible
que 1'efFort de reproduction soit superieur a forte densite qu'a faible densite. II est
egalement possible qu'il existe des differences en effort de reproduction en fonction de
1'age parmi les brebis a faible densite, mais que ces differences n'apparaissent plus a forte
densite de population.
4.1.4 Objectifs et hypotheses
Ce chapitre traitera des donnees recueillies a Ram Mountain de 1975 a 1995. La plupart
des theories predisent une augmentation de 1'effort de reproduction en fonction de 1'age
chez les vieilles femelles, alors que quelques-unes prevoient 1'inverse. Les objectifs de
cette section du projet de recherche etaient de departager les difFerentes composantes de
1'efifort de reproduction et d'etablir Ie patron de variation de 1'efFort de reproduction en
fonction de 1'age, chez les brebis du mouflon d'Amerique.
4.1.4.1 Rapports de masses
Tel qu'etabli, Ie rapport entre la masse coq)orelle de la mere et celle du jeune peut servir
d'indice d'efFort de reproduction (Clutton-Brock, 1984).
Hypothese nulle: Le rapport "masse du jeune / masse de la mere" est independant de 1'age
matemel.
Si les brebis tres agees subissent une diminution de masse corporelle et que la masse de
leurs jeunes demeure constante, ce rapport de masse augmentera, refletant une
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augmentation de 1'efFort de reproduction. Ce rapport augmentera egalement si les vieilles
femelles produisent des jeunes qui sont plus gros, alors que leur propre masse coq)orelle
demeure constante. Les resultats du chapitre 3 ont demontre que les brebis du mouflon
d'Amerique subissent une perte de masse coq)orelle a partir de 11 ans. II est done prevu
que 1'efFort de reproduction augmentera en fonction de 1'age chez cette espece. Le rapport
de masses sera calcule a deux reprises pendant les etes ou les meres auront allaite un
jeune: au debut juin et a la mi-septembre. Le rapport de masses en juin devrait refleter
1'effort de reproduction au debut de 1'ete (done surtout I'eflfort prenatal) et celui de la mi-
septembre devrait refleter 1'efFort d'allaitement.
4.1.4.2 Rapports de taux d'accumulation de masse corporelle
II est etabli que 1'amplitude des variations en masse corporelle peut etre utilisee comme
indice de 1'efFort de reproduction maternel (Stewart, 1986; McCann et al., 1989;
Michener, 1989; Part et a/., 1992).
Hypothese nulle: Les rapports de taux d'accumulation de masse corporelle (jeune / mere)
sont independants de 1'age maternel.
Si les vieilles brebis fournissent un efifort de reproduction superieur, ces rapports devraient
augmenter en fonction de 1'age des brebis, tel que decrit dans la section precedente.
4.1.4.3 Rapports des sexes en fonction de Page
Une etude anterieure sur les populations de Ram Mountain et de Sheep River a demontre
que les agneaux y etaient plus couteux a elever que les agnelles (Berube et al., 1996). Ces
couts s'exprimaient par une diminution du succes reproducteur suite au sevrage d'un
agneau. De plus, les brebis ayant sevre un agneau produisaient plus d'agnelles 1'ete suivant
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comparativement a celles qui avaient sevre une agnelle, alors que les brebis ayant sevre
une agnelle avaient autant de chances de produire un agneau qu'une agnelle 1'ete suivant.
Hypothese nulle: Le rapport des sexes des progenitures est independant de 1'age matemel.
Une augmentation de 1'efFort de reproduction en fonction de 1'age chez les vieilles brebis
pourrait se traduire par une augmentation de la production d'agneaux (comparativement a
la production d'agnelles) en fonction de 1'age.
4.2 MATERGEL ET METHODES
4.2.1 M;asse corporelle
4.2.1.1 Rapports de masses
Les taux d'accumulation de masse pendant 1'ete, les masses en septembre ainsi que les
masses en juin des brebis et des jeunes ont ete calcules tel que decrit dans les sections
2.4. let 2.4.2.
L'effort de reproduction a ete calcule comme suit (Tuomi etal., 1983);
(equation 4.1) effort de reproduction = masse du jeune / masse de la mere .
Une augmentation de ce rapport se traduit par un accroissement de 1'efifort de
reproduction, qui correspond soit a une augmentation de la masse .du jeune (avec masse
constante de la mere) ou a une diminution de la masse matemelle (avec masse constante
du jeune). Inversement, une diminution du rapport correspond a une reduction de 1'effort
de reproduction (soit par une diminution de la masse du jeune ou par une augmentation de
celle de la mere). Ces relations simplifiees ne servent qu'a expliquer la relation directement
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proportionnelle existant entre Ie rapport de masses et 1'effort de reproduction. II se peut
tout aussi bien que la masse de la mere et du jeune varient en meme temps.
Dans la population de Ram Mountain, la mise bas a lieu normalement pendant les deux
demieres semaines de mai (chapitre 5) et Ie sevrage, a la fin septembre. La variable utilisee
pour tester 1'efFort de reproduction pendant la lactation fut Ie rapport de masses Ie 15
septembre (masse du jeune Ie 15 septembre / masse de la brebis Ie 15 septembre). La
variable utilisee pour tester 1'effort de reproduction prenatal fat Ie rapport de masses en
juin (masse du jeune Ie 15 juin / masse de la brebis Ie 5 juin). Des rapports de taux de
croissance estivaux (taux de croissance du jeune pendant 1'ete / taux d'accumulation de
masse de la mere pendant 1'ete) ont egalement ete utilises pour tester 1'efFort de
reproduction. Des ANCOVA ont ete effectuees pour deceler des variations dans 1'efiFort
de reproduction en fonction de 1'age des brebis et en fonction du sexe de leur jeune. Les
deux categories d'age utilisees pour les brebis furent de 6 a 10 ans puis 11 ans et plus. Ces
categories ont ete definies en fonction des resultats trouves au chapitre 3: Ie succes
reproducteur est maximal a partir de 1'age de 6 ans et la masse corporelle des brebis
diminue a partir de 11 ans. Les brebis agees de 2 a 5 ans n'ont pas ete incluses dans ces
analyses, pour eliminer 1'efFet de la croissance corporelle. De plus, ce sont chez ces tres
jeunes brebis que les effets de 1'augmentation de densite ont ete plus marquants dans la
population de Ram Mountain: leur masse corporelle a beaucoup diminue en fonction de la
densite croissante et 1'age de premiere reproduction, normalement 2 ans, a ete retarde
jusqu'a 3 puis 4 ans (Festa-Bianchet et al., 1995). II etait done preferable d'eliminer 1'efFet
de retardement de primiparite associe a la densite, puisque ce phenomene influence les
variables de masse coq)orelle utilisees dans ce chapitre. Dans Ie contexte de cette etude
sur 1'efFort de reproduction, les brebis d'age "moyen" ontde 6 a 10 ans et les "vieilles"
brebis, 11 ans et plus.
Des ANCOVA ont ete utilisees pour tester les rapports de masses en septembre et en juin,
ainsi que les rapports de taux d'accumulation de masse pendant 1'ete. L'ANCOVA verifiant
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les rapports de masses en septembre a ete analysee en detail, en departageant les deux
variables (masse du jeune et masse de la mere) utilisees pour Ie rapport. Cette approche
permettait de determiner quelle variable (sinon les deux) etait responsable des
changements observes au niveau des rapports. Ces analyses de variables isolees ont
egalement ete efFectuees avec des ANCOVA. Les tallies d'echantillons sont inferieures
pour les ANCOVA des rapports comparativement aux ANCOVA testant les masses
isolees, car pour ces demieres, toutes les donnees disponibles ont ete utilisees, c'est-a-dire
que les echantillons n'ont pas ete restreints aux cas ou les donnees etaient disponibles a la
fois pour la mere et son jeune. Les brebis echantillonnees pour ces comparaisons furent
celles qui avaient unjeune de sexe connu, car il importait de ne pas inclure les brebis ayant
perdu leur jeune a la naissance (ou qui etaient seches) et qui n'auraient pas encouru les
couts de la lactation pendant 1'ete. Les echantillons pour les analyses de rapports sont
done des sous-echantillons de ceux qui furent utilises pour les analyses des variables
isolees ("masse du jeune" et "masse matemelle"). Us devraient ainsi presenter la meme
distribution.
Les interactions d'ANCOVA ont ete interpretees en fonction des tests post-hoc Tukey
(voir section 2.5). Des regressions multiples ont ete efFectuees suite aux ANCOVA de
rapports de masses et de taux d'accumulation de masse. Elles ont verifie les relations
lineaires entre les rapports et les variables independantes et, a moins d'indication contraire,
ont ete calculees en utilisant toutes les annees (de 1975 a 1995).
4.2.1.2 Densite de population
4.2.1.2.1 Controle de la relation entre la forte densite de population et la presence de
vieilles brebis dans la population
Un controle de la relation entre la forte densite de population et Ie nombre de vieilles
brebis a ete effectue pour les rapports de masses en septembre, car cette variable est celle
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qui presente Ie plus de donnees parmi les rapports de masses. Les vieilles brebis (agees de
11 ans et plus) pour lesquelles des donnees de rapports de masses en septembre sont
disponibles apparaissent surtout a forte densite de population, c'est-a-dire a partir de
1989, a 1'exception de 3 donnees: 1 brebis agee de 11 ans apparaTt en 1982 (avec un
agneau), 1 brebis agee de 12 ans apparaYt en 1987 (avec un agneau) et cette meme brebis
revient 1'annee suivante (avec une agnelle). Ainsi, il a fallu tenir compte de la densite
comme facteur preponderant, afin de s'assurer que les differences observees en fonction
de 1'age (c'est-a-dire entre les vieilles brebis et les brebis plus jeunes) ne soient pas dues a
des differences de densite. Les ANCOVA ont done egalement ete efifectuees en n'utilisant
que les annees a forte densite de population, c'est-a-dire de 1989 a 1995.
4.2.1.2.2 Controle des efTets de la densite sur la masse des jeunes.
Des ANCOVA ont teste les efFets de la densite sur la masse des jeunes en septembre et les
resultats demontrent que ces effets ne se sont manifestes qu'a forte densite. Une
ANCOVA n'a pas decele d'efFets de densite sur la masse des jeunes lorsque seules les
annees de faible densite (de 1975 a 1983) et de densite intermediaire (de 1984 a 1988)
etaient analysees (densite comme covariee: Fi,26 = 12,89, P = 0,42; sexe du jeune: Fi,26 =
132,10, P = 0,014). L'efFet de densite n'apparaTt que lorsque les annees a forte densite
sont analysees (densite comme covariee: Fj,87 = 18,27, P < 0,001, B = -0,158; sexe du
jeune: F \s? = 7,10, P = 0,009). La masse des jeunes en septembre n'a done diminue qu'a
partir de 1989. Ces resultats justifient davantage la repetition des analyses en isolant les
annees a forte densite de population.
4.2.1.3 Sexe du jeune
Les agneaux sont plus couteux a elever que les agnelles, car les brebis ayant sevre un
agneau subissent une diminution de succes reproducteur 1'annee suivante (Bembe et al.
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1996). II a done ete approprie de departager les brebis en fonction du sexe de leur jeune
dans Ie contexte de cette etude sur 1'efFort de reproduction.
4.2.1.4 Controle de 1'echantillonnage repete
L'echantillonnage repete (1'utilisation des memes individus a plusieurs reprises dans un
echantillon) peut causer des problemes de pseudo-replication (Machlis et al., 1985, mais
voir aussi Leger et Didrichsons, 1994). Un controle de 1'echantillonnage repete a done ete
efFectue pour les rapports de masse en septembre, n'utilisant que les brebis agees de 1 1
ans et plus. Les rapports de masses en septembre sont ceux qui presentent Ie plus de
donnees et 1'echantillon de vieilles brebis est Ie plus petit parmi les echantillons des classes
d'age. C'est done cet echantillon de donnees qui avait Ie potentiel de demontrer Ie plus
d'echantillonnage repete. Onze brebis agees de 11 ans et plus, avec des agneaux, ont ete
utilisees pour les analyses de rapports de masses en septembre: 1 brebis a ete
echantillonnee 2 fois, la premiere fois a 1'age de 13 ans et la deuxieme, a 1'age de 15 ans.
Neufbrebis avec des agnelles ont ete utilisees pour les analyses de rapports de masses en
septembre: 1 brebis a ete echantillonnee 2 fois, la premiere fois a 1'age de 11 ans et la
deuxieme, a 1'age de 13 ans, et 1 brebis a ete echantillonnee 4 fois entre les ages de 11 et
16 ans. Get echantillonnage n'est done pas empreint d'une sur-representation de certaines
brebis.
4.2.1.5 Analyses statistiques
Les ANCOVA et regressions multiples ont ete calculees tel que decrit a la section 2.5.
Des iesis-t pour donnees independantes et pour donnees appariees ont verifie les efFets de
1'age matemel et de la longevite sur les rapports de masses.
4.2.2 Rapports des sexes des progenitures
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Le sexe des jeunes ne pouvait pas etre etabli a la naissance (voir section 2.3.2). Les
rapports des sexes traites dans Ie contexte de ce chapitre sont done representatifs de ceux
qui existent a la moitie de 1'ete. Us sont surtout representatifs des jeunes qui ont ete sevres
(n = 271, 89,7 %), incluant aussi quelques jeunes (n = 31, 10,3 %) qui sont morts tard
pendant 1'ete. Le nombre de jeunes morts entre la moitie de 1'ete et Ie sevrage est reparti
equitablement entre les classes d'age et n'afFecte pas une categorie de brebis plus qu'une
autre. Lorsqu'un controle de densite de population etait necessaire, il a ete execute a
travers 1'echantillonnage de brebis nees, au plus tard, en 1983 (voir aussi section 3.3.1.1).
Des regressions logistiques, ainsi que des iests-t pour donnees independantes et pour
donnees appariees, ont ete utilises pour comparer les rapports des sexes en fonction de la
longevite et de 1'age maternels.
4.3 RESULTATS
4.3.1 Rapports de masses et de taux d'accumulation de masse
4.3.1.1 Rapports de masses Ie 15 septembre
La masse corporelle des jeunes en automne diminuait avec une densite croissante (mais
1'efFet est surtout marque a forte densite) (agneaux: F/,^ = 12,59, P = 0,0008, ^ = 0,195,
equation: masse agneaux en septembre = -0,108*densite + 36,560; agnelles: Fi^ = 11,02,
P = 0,0015, r^ == 0,149, equation: masse agnelles en septembre = -0,091*densite +
32,845) (Figure 4.1 A et B). Une regression n'a pas decele d'efFets de la densite sur la
masse corporelle des brebis (fia4i = 0,93, P = 0,34). L'utilisation de la densite comme
covariee sert done de controle statistique pour retirer ses efFets sur la masse corporelle
des jeunes, afin que soit possible une interpretation plus directe des changements de
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Figure 4.1 Masse corporelle ajustee au 15 septembre pour les agneaux (A)
et agnelles (B) nes de brebis agees d'au moins 6 ans, en fonction
de la densite de population (nombre de brebis).
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4.3.1.1.1 Resultats de FANCOVA des rapports de masses en septembre
4.3.1.1.1.1 Effet de la covariable dans I'ANCOVA des rapports de masses
La densite de population avait un efFet significatif sur Ie rapport de masses (Tableau 4. 1
A). La diminution du rapport en fonction d'une densite croissante etait surtout attribuable
a une reduction de la masse des jeunes en fonction de la densite (Figure 4.1).
4.3.1.1.1.2 Effet du facteur "sexe du jeune" dans FANCOVA des rapports de masses
Le sexe dujeune, a lui seul, n'influen9ait pas Ie rapport de masses (Tableau 4.1 A) (brebis
avec des agneaux: rapport moyen = 0,39 ± 0,08, n = 47; brebis avec des agnelles: rapport
moyen = 0,36 ± 0,06, n = 61).
4.3.1.1.1.2.1 Isolement des variables "masse du jeune" et "masse maternelle" en
fonction du facteur "sexe du jeune"
Pour 1'echantillon de 1975 a 1995, il n'existait pas de difference au niveau de la masse
corporelle, entre les brebis avec des agneaux (moyenne = 72,1 ± 5,4 kg, n = 100) et celles
avec des agnelles (moyenne = 71,5 ± 5,4 kg, n= 147) (sexe du jeune: F 1,244 = 0,59, P =
0,44; densite: Fi,244 = 1,85, P = 0,17) (voir aussi Bembe et al., 1996). II existait toutefois
une difference au niveau de la masse corporelle entre les agneaux et les agnelles (sexe du
jeune: Fi,n6 = 9,86, P = 0,002; densite: Fuis = 24,45, P < 0,001); les agneaux (masse
moyenne = 28,3 ± 5,0 kg, n = 54) etaient plus lourds que les agnelles (masse moyenne =
25,6 ± 3,9 kg, n = 65). Sur 1'ensemble des annees, les rapports de masses n'ont done pas
pu deceler les differences existant au niveau des masses des jeunes lorsque la masse
maternelle etait constante quel que soit Ie sexe du jeune. Ces analyses n'ont pas ete
reprises pour les annees a forte densite etant donne la grande valeur du P associe au
facteur age dans 1'ANCOVA a forte densite (Tableau 4.1 A).
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ableau 4.1. Resultats des ANCOVA calculees sur 1'ensemble des annees (1975 - 1995) et sur les annees a forte densite de
population (1989 - 1995) pour les rapports de masses en septembre, les masses desjeunes en septembre et les
masses des brebis en septembre. Ces analyses ont ete elGfectuees en fonction de 1'age des brebis, du sexe de leur
jeune et de la densite de population (integree comme covariee).
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4.3.1.1.1.3 Effet du facteur "age des brebis" dans FANCOVA des rapports de
masses
La categorie d'age des brebis influen9ait Ie rapport de masses sur 1'ensemble des annees et
sur les annees a forte densite (Tableau 4.1 A). Sur 1'ensemble des annees, les rapports
etaient inferieurs pour les vieilles brebis (rapport moyen = 0,35 ± 0,07, n = 25)
comparativement aux brebis agees de 6 a 10 ans (rapport moyen = 0,38 ± 0,07 kg, n =
83) (F/,703 = 4,50, P = 0,036). Puisque Ie rapport de masses diminue en fonction de 1'age,
ceci reflete une diminution de 1'efFort de reproduction en fonction de 1'age.
4.3.1.1.1.3.1 Isolement des variables "masse du jeune" et "masse maternelle" en
fonction du facteur "age des brebis"
Afin de determiner sur quelle variable du rapport (la masse corporelle maternelle et/ou la
masse des jeunes) 1'age exer9ait cette influence et afin d'etablir Ie sens d'action de ce
facteur, des ANCOVA ont teste 1'eflfet des categories d'age sur les deux composantes
separees du rapport, pour 1'ensemble des annees, utilisant toujours la densite de population
comme covariee. Les resultats ont revele que la masse corporelle etait inferieure chez les
brebis de 6 a 10 ans (masse moyenne = 71,4 ± 5,1 kg, n= 197) comparativement a celle
des brebis plus agees (masse moyenne = 73,3 ± 6,3 kg, n = 49) (age: Fi,243 = 5,83, P =
0,016; densite: F 1,243 = 2,81, P = 0,095). II n'existait toutefois pas de difference en masse
corporelle chez les jeunes (sans tenir compte de leur sexe) en comparant ceux provenant
de brebis agees de 6 a 10 ans (masse moyenne = 27,2 ± 4,5 kg, n = 93) a ceux nes de
vieilles brebis (masse moyenne = 25,4 ± 4,9 kg, n = 26) (age: 7^7^ = 1,23, P = 0,27;
densite: F^ns = 22,31, P < 0,001). Lorsque les brebis sont regroupees en 2 categories
d'age, leur masse corporelle augmente done en fonction de 1'age. Quant a la masse des
jeunes (les deux sexes confondus), elle etait toutefois independante de 1'age matemel, ce
qui resulte en une reduction du rapport de masses en fonction de 1'age. Par consequent,
1'effort de reproduction diminue en fonction de 1'age.
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4.3.1.1.1.4 Interaction entre les facteurs "age des brebis" et "sexe du jeune" dans
FANCOVA des rapports de masses
L'interaction entre Ie sexe du jeune et 1'age des brebis n'etait pas significative pour
1'ensemble des annees (Tableau 4.1 A). La faible valeur du P a toutefois suscite une
analyse detaillee de cette interaction, initiative appuyee par 1'interaction significative pour
1'echantillon d'annees a forte densite (Tableau 4.1 A).
4.3.1.1.1.4.1 Isolement des rapports pour Finterpretation de Finteraction
Des comparaisons multiples de Tukey ont ete utilisees pour verifier les dififerences entre
chaque moyenne de rapports de masses des interactions du Tableau 4.1 A. Une moyenne
en particulier s'est distinguee des 3 autres, a la fois sur 1'ensemble des annees et pour les
annees a forte densite: Ie rapport de masses, chez les brebis agees de 6 a 10 ans et qui
avaient des agneaux, etait superieur aux trois autres moyennes d'efifort de reproduction
(brebis agees de 6 a 10 ans avec des agnelles, vieilles brebis avec agneaux et vieilles brebis
avec agnelles) (Tableau 4.2, Figures 4.2 et 4.3 A et B). Les brebis agees de 6 a 10 ans
accordaient done un effort de reproduction superieur aux agneaux qu'aux agnelles et
1'efFort de reproduction qu'elles accordaient aux agneaux etait superieur a celui
qu'accordaient les vieilles brebis a leurs jeunes. Sur 1'ensemble des annees, 1'interaction
entre les rapports de masses etait presque significative (Tableau 4.1 A). Ce resultat
denotait une forte tendance vers une difiference dans 1'amplitude des variations d'efFort de
reproduction, en fonction du sexe du jeune. Ainsi, 1'effort de reproduction diminue
fortement en fonction de 1'age maternel, pour les brebis avec des agneaux, tandis que pour
les agnelles, il est sensiblement Ie meme, independamment de 1'age matemel (Figures 4.2
et 4.3 A). L'interaction significative des rapports de masses a forte densite denotait les
memes amplitudes de variations que sur 1'ensemble des annees (Figure 4.3 B).
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Tableau 4.2. Resultats des comparaisons multiples Tukey pour les rapports de masses en
septembre et les masses des jeunes en septembre, sur 1'ensemble des annees et
pour les annees a forte densite (1989-1995). Les moyennes different lorsque la
statistique q est superieure a la valeur theorique de qo,os, pour les degres de
liberte indiques. L'intervalle de valeurs pour qo,os a 120 et 60 degres de liberte
(pour k = 6 comparaisons) est de 4,096 - 4,163.
comparaisons
de moyennes





A - Rapports de masses (jeune/mere) Ie 15 septembre














B - Masses des jeunes Ie 15 septembre











































































































6 a 10 ans 11 ans et plus
Categories d'age des brebis
Figure 4.2 Interaction entre 1'age matemel et Ie sexe du jeune pour les rapports
de masses Ie 15 septembre (masse dujeune /masse de la mere). Les
agneaux sont representes par des cercles et les agnelles, par des
carres. Les tallies d'echantillons apparaissent entre parentheses;
les moyennes ont ete calculees pour les annees 1975-1995 et sont
accompagnees de ± 1 erreur-type.
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Figure 4.3 Schemas des interactions d'ANCOVA du Tableau 4.1, pour les
rapports de masses en septembre (A et B), les masses desjeunes en
septembre (C et D) et les masses des brebis en septembre (E et F), en
fonction de 1'age des brebis et du sexe de leurjeune. Les annees 1989 a
1995 representent les annees a forte densite; les categories 6-10 et 11+
denotent les categories d'age des brebis. Les symboles d'inegalites
denotent les relations entre les moyennes telles que decrites par les
comparaisons multiples de Tukey (Tableau 4.2). Les comparaisons
multiples ont ete efFectuees pour departager les moyennes lorsque les
interactions des ANCOVA du Tableau 4.1 etaient significatives.
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Rapports de masses (jeune / mere) 1c 15 septembre
A B
1975 -1995 1989 - 1995
agneaux agnelles agneaux agnelles
6-10 0,41 ±0,07 > 0,36 ±0,06 0,40 ±0,06 > 0,35 ±0,05
(35) (48) (26) (37)
V 11 V ||
11+ 0,35 ±0,09 = 0,34 ±0,05 0,33 ±0,08 = 0,34 ±0,06
(12) (13) (10) (12)
(P interaction = 0,073) (P interaction = 0,031)
Masses (kg) des jeunes Ie 15 septembre
C D
1975 -1995 1989 - 1995
agneaux agnelles agneaux agnelles
6-10 29,1 ±4,5 > 25,7 ±3,9 28,2 ±4,5 > 25,2 ±3,4
(42) (51) (29) (39)
V(*) 11 V ||
11+ 25,4 ±5,9 = 25,4 ±4,1 23,6 ±4,6 = 25,1 ±4,2
(12) (14) (10) (12)
(P interaction = 0,081) (P interaction =0,017)





























(P interaction = 0,44) (P interaction = 0,73) 95
4.3.1.1.1.4.2 Isolement des variables "masse du jeune" et "masse maternelle" pour
1'interpretation de 1'interaction entre les rapports de masses
Des ANCOVA ont evalue la masse des jeunes et des brebis en fonction de 1'age des brebis
et du sexe du jeune. Ces analyses ont ete efFectuees afin de determiner laquelle des deux
variables etait afFectee par 1'interaction entre 1'age des brebis et Ie sexe du jeune, dans les
analyses de rapports de masses.
Des comparaisons multiples de Tukey ont ete efFectuees entre les moyennes des masses
des jeunes (Tableau 4.2), car 1'interaction entre 1'age matemel et Ie sexe du jeune etait
significative a forte densite et Ie P associe a 1'interaction sur 1'ensemble des annees etait
faible (Tableau 4.1 B). Sur 1'ensemble des annees, la difference entre la masse moyenne au
sevrage des agneaux nes de brebis agees de 6 a 10 ans et celle d'agneaux nes de vieilles
brebis etait presque significative (significative a k = 5 comparaisons). Ce resultat
empechait toutefois de departager concretement la masse des agneaux nes de jeunes
brebis de toutes les autres moyennes (Tableau 4.2, Figure 4.3 C). Les memes patrons
existaient a forte densite, mais dans ce contexte, Ie test Tukey n'a pu departager
concretement la masse des agneaux nes de jeunes brebis de la masse des agnelles nees de
vieilles brebis (Tableau 4.2, Figure 4.3 D).
Sur 1'ensemble des annees, independamment du sexe du jeune, les brebis agees de 6 a 10
ans etaient plus legeres en septembre (masse moyenne = 71,4 ± 5,1 kg, n = 198) que les
vieilles brebis (masse moyenne = 73,3 ± 6,3 kg, n = 49) (Tableau 4.1 C). A forte densite
de population, cette difference entre les brebis agees de 6 a 10 ans (masse moyenne = 70,7
±4,9 kg, n = 130) et les vieilles brebis (masse moyenne = 72,5 ±5,8 kg, n = 40) n'etait
plus significative (Tableau 4.1 C).
4.3.1.1.1.4.2.1 Interpretation
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L'ecart en effort de reproduction entre les brebis agees de 6 a 10 ans et les vieilles brebis
etait semblable entre les annees a forte densite et sur 1'ensemble des annees. Ainsi, lorsque
toutes les annees etaient analysees, 1'efFort de reproduction superieur accorde aux agneaux
par les brebis agees de 6 a 10 ans s'explique par Ie fait qu'elles sevraient des agneaux qui
avaient tendance a etre plus lourds (Figures 4.3 C), alors qu'elles-memes etaient plus
legeres que les vieilles brebis (section Tableau 4.1 C). A forte densite, la difFerence en
masse corporelle entre jeunes et vieilles brebis n'etait plus apparente, mais les jeunes brebis
sevraient toujours des agneaux qui etaient plus lourds. Les brebis agees de 6 a 10 ans
investissent done proportionnellement plus d'energie dans les agneaux que les vieilles
brebis, quelle que soit la densite de population.
Par ailleurs, 1'efFort de reproduction des jeunes brebis avec des agnelles etait inferieur a
celui qu'elles consacraient aux agneaux, mais il demeurait tout de meme egal a 1'efFort de
reproduction que consacraient les vieilles brebis a leursjeunes (Figure 4.3 A et B).
4.3.1.1.2 Regressions multiples
Une regression multiple a examine les effbts de la masse corporelle et de 1'age maternels
(ainsi que la densite de population) sur la masse desjeunes. Les resultats ont revele que la
masse des agneaux a tendance a etre en relation negative avec Page maternel (Tableau
4.3). Cette relation n'existait pas pour les agnelles (Tableau 4.3). Les agneaux nes de
vieilles brebis etaient done plus legers en septembre que ceux nes de brebis agees de 6 a
10 ans, independamment de la masse matemelle.
Pour les agnelles, 1'efFort de reproduction (rapport de masses) etait independant de 1'age
maternel (ANCOVA ci-dessus et Tableau 4.4). Cette relation ne changeait pas lorsque
seules les annees a forte densite de population etaient analysees (ANCOVA ci-dessus et
Tableau 4.4). La diminution du rapport de masses en fonction de la densite de population
reflete la reduction de la masse des agnelles en fonction d'une densite croissante.
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Tableau 4.3 Regressions multiples verifiant les efFets de 1'age maternel, de la masse matemelle en septembre et de la
densite de population sur la masse desjeunes au sevrage, de 1975 a 1995. Ces analyses n'incluent que
les brebis agees d'au moins 6 ans.



































Tableau 4.4 Regressions multiples verifiant les effets de 1'age matemel et de la densite de population sur 1'effort de
reproduction, pour 1'ensemble des annees (de 1975 a 1995) et pour les annees a forte densite (de 1989 a 1995).
Ces analyses n'incluent que les brebis agees d'au moms 6 ans.





































































Pour les agneaux, Ie rapport de masses diminuait avec 1'age matemel (ANCOVA ci-dessus
et Tableau 4.4). La relation negative entre Ie rapport de masses et Page, pour les brebis
avec des agneaux, demeurait significative lorsque seules les annees a forte densite de
population etaient analysees (ANCOVA ci-dessus et Tableau 4.4). La diminution du
rapport de masses en fonction de la densite de population (regression avec toutes les
annees) est une consequence de la reduction de la masse des agneaux en fonction d'une
densite croissante. Puisque la masse des agneaux est reliee de fa^on negative avec 1'age
des brebis, independamment de la masse matemelle, les plus vieilles brebis, qui sont plus
lourdes que les brebis agees de 6 a 10 ans, produisent de plus petits agneaux. Ces resultats
confirment que 1'eflfort de reproduction diminue en fonction de I'age pour les brebis qui
donnent naissance a des agneaux.
4.3.1.1.3 Effort de reproduction en fonction de la longevite
La longevite n'a pu etre incorporee comme facteur categorique dans une ANCOVA, car
1'interaction "age*longevite" ne contient pas de donnees pour 1'interaction "jeunes
brebis*longevite 11 ans et plus". Un modele d'ANCOVA a done ete constmit sur mesure,
utilisant les facteurs "age maternel", "sexe du jeune", ainsi que la variable "longevite"
categorisee comme "vie courte" (brebis ayant vecu de 6 a 10 ans) et "vie longue" (brebis
ayant vecu 11 ans et plus). Ce modele n'a specifie que les interactions "age*sexe" et
"sexe*longevite". Les resultats n'ont pas revele d'efFet de la longevite sur Ie rapport de
masses en septembre (tous les P > 0,05).
Un iesi-t n'a pas revele de diflferences dans 1'effort de reproduction (rapports de masses en
septembre) entre les ages de 6 et 10 ans pour les brebis d'une longevite de 6 a 10 ans
(rapport moyen = 0,39 ± 0,07, n = 54) et celles ayant vecu au moins 11 ans (rapport
moyen = 0,37 ± 0,06, n = 29) (tsi = -0,90, P = 0,37). L'effort de reproduction superieur
entre les ages de 6 et 10 ans (comparativement a celui apres 1'age de 11 ans), demontre
par les ANCOVA sur les rapports de masses, n'est done pas du a un effort accru de la part
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d'une categorie de brebis en particulier. Independamment de leur potentiel de longevite,
toutes les brebis font Ie meme efifort de reproduction entre les ages de 6 et 10 ans. Par
apres, celles qui sont en meilleure condition sundvent plus longtemps (chapitre 3), tout en
demontrant une diminution d'effort de reproduction a la fin de leur vie.
4.3.1.2 Rapports de masses en juin et rapports de taux de croissance
4.3.1.2.1 Rapports de masses en juin
Contrairement a la masse en septembre, la masse enjuin desjeunes etait independante de
la densite de population, autant pour les agneaux (regression multiple: Fi,37 = 0,47, P =
0,50) que pour les agnelles (regression multiple: F 1,49 = 0,51, P = 0,48). La masse des
brebis en juin n'etait pas afifectee par la densite de population, qu'elles aient donne
naissance a des agneaux (regression: F \^o = 0,15, P = 0,70) ou a des agnelles (regression:
Fi,i2o = 0,39, P = 0,70). La densite de population n'a done pas ete retenue comme
covariee dans 1'ANOVA. Une ANOVA utilisant toutes les annees de 1975 a 1995 n'a pas
decele d'effets de 1'age maternel ni du sexe du jeune sur Ie rapport de masses en juin et il
n'y avait pas d'interaction entre ces deux facteurs (age matemel: Fijg = 0,50, P = 0,48;
sexe du jeune: Fj,7p = 0,27, P = 0,60; interaction: Fijg = 0,036, P = 0,85). Cette meme
analyse, efFectuee en utilisant seulement les annees a forte densite de population (de 1989
a 1995), n'a demontre aucun changement (tous les P > 0,05). Des regressions multiples
incorporant les efFets de 1'age maternel et de la densite de population sur Ie rapport de
masses enjuin n'ont pas demontre de relation (tous les P > 0,05). L'efFort de reproduction
mesure peu apres la naissance (refletant surtout 1'effort prenatal) est done independant de
1'age maternel et du sexe dujeune.
4.3.1.2.2 Rapports de taux de croissance
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Le taux de croissance diminuait en fonction de la densite de population, autant pour les
agneaux (regression: F 1,43 = 15,46, P = 0,0003, r2 = 0,244) que pour les agnelles
(regression: F^ss = 4,45, P = 0,040, r^ = 0,077). Le taux d'accumulation de masse des
brebis avec des agneaux n'etait pas aflTecte par la densite de population (regression: F}, 101
= 0,023, P = 0,88), alors que celui des brebis avec des agnelles diminuait en fonction de la
densite de population (regression: F 1,144 = 7,13, P = 0,0085, r^ = 0,0472). La densite a
done ete utilisee comme covariee dans une ANCOVA. Cette ANCOVA n'a revele aucun
efifet de 1'age ni d'efFet du sexe du jeune sur Ie rapport de taux de croissance pendant 1'ete
et il n'y avait pas d'interaction entre ces deux facteurs (densite de population: Fi^ = 0,46,
P = 0,50; age maternel: Fi^ = 0,11, P = 0,74; sexe du jeune: Fi^ = 0,59, P = 0,45;
interaction: F 1,92 = 0,009, P = 0,93). Cette meme analyse, repetee pour les annees a forte
densite de population n'a decele aucun changement (tous les P > 0,05).
Des regressions multiples ont toutefois demontre un efifet de 1'age maternel chez les
agneaux qui ne peut etre neglige. A forte densite de population. Ie taux de croissance des
agneaux diminuait non seulement en fonction de la densite de population, mais egalement
en fonction de 1'age maternel (regression: F^ = 7,96, P = 0,0015, r2 = 0,325; age
maternel: 12,33 = -2,58, P = 0,015; densite de population: 12,33 = -2,60, P = 0,014; equation:
taux de croissance agneaux = -0,0068 *age matemel - 0,0018*densite + 0,413). A forte
densite, la relation entre Ie taux de croissance et la densite ne changeait pas pour les
agnelles, meme lorsque 1'age maternel etait incorpore dans la regression (regression: Fz.ss
= 4,14, P = 0,024, r2= 0,179; age maternel: t^s = 0,17, P = 0,86; densite de population:
h,38 = -2,87, P = 0,0066; equation: taux de croissance agnelles = - 0,0016*densite +
0,314).
A forte densite de population, 1'incorporation de 1'age dans une regression avec la densite
n'a pas change la relation entre la densite et Ie taux d'accumulation de masse des brebis (P
> 0,05). Encore a forte densite de population, pour les brebis avec des agneaux, Ie taux
d'accumulation de masse etait toujours independant de la densite de population, en plus
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d'etre independant de Page (regression; ^.^ = 3,40, P = 0,0039, rz = 0,0975; age: t^s = -
1,72, P = 0,91; densite de population: t^s = -1,59, P = 0,12). Chez les brebis avec des
agnelles. Ie taux d'accumulation de masse diminuait toujours en fonction de la densite de
population, sans efFet de 1'age (regression: Fs.ioo = 12,05, P < 0,0001, ^ = 0,194; age: t^ioo
= 0,57, P = 0,52; densite de population: t^ioo = -4,91, P < 0,0001).
4.3.1.3 Comparaisons de rapports de masses entre 6 et 10 ans avec ceux de 11 ans et
plus, pour les brebis a longevite importante
Des analyses de donnees individuelles ont ete efFectuees afin de determiner s'il existait ou
non des variations d'efFort de reproduction au cours de la vie des brebis. Cette approche
consistait a comparer 1'efFort de reproduction moyen entre les ages de 6 a 10 ans a 1'efFort
de reproduction moyen a partir de 11 ans.
Un test-/ apparie a demontre que les brebis qui vivaient au moins 11 ans connaissaient une
diminution de I'eflfort de reproduction au cours de leur vie, puisque la moyenne du rapport
de masses pour les ages de 11 ans et plus (0,34 ± 0,04) etait inferieure a celle calculee
pour les ages de 6 a 10 ans (0,42 ± 0,037) (Tableau 4.5). Aucune difference entre les ages
de 6 et 10 ans et la fin de la vie n'a pu etre decelee pour les autres variables, c'est-a-dire
pour les rapports de masses enjuin et les rapports de taux de croissance (Tableau 4.5).
Etant donne les petites tallies d'echantillons, il n'a pas ete possible de demontrer une
relation entre les moyennes de rapports de masse au debut de la vie et a la fin de la vie en
fonction du sexe des jeunes. II n'existait done pas de relation entre 1'efFort de reproduction
accorde aux agneaux au milieu de la vie (entre 6 et 10 ans) et I'effort de reproduction pour
les agneaux a la fin de la vie (11 ans et plus), ni pour 1'efFort de reproduction accorde aux
agnelles au milieu de la vie et a la fin de la vie (Tableau 4.6).
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Tableau 4.5 Comparaisons de 1'efFort de reproduction entre les ages de 6 a
10 ans et 11 ans et plus, pour les brebis ayant vecu au moins
11 ans et mortes de causes naturelles. Les moyennes sont
accompagnees de ± 1 ecart-type et les analyses ont ete










-0,075 ± 0,045 -4,48
-0,012 ± 0,059 -0,56





Tableau 4.6 Comparaisons de 1'efFort de reproduction moyen (± 1 ecart-
type) que les brebis accordent aux agneaux et aux agnelles
entre les ages de6 a 10 anset 11 ans et plus. Les analyses
ont ete faites sur 1'ensemble des annees (1975-1995).



























































4.3.2 Sexe des progenitures
4.3.2.1 Sexes des jeunes en fonction de 1'age maternel
Une regression logistique confirme la relation entre Ie sexe des jeunes et 1'age matemel
(regression: X = 4,63, dl = 1, P = 0,031; coefficient de regression partielle entre 1'age
matemel et Ie sexe du jeune: R = 0,0575, P = 0,033) (voir aussi Figure 4.4). Puisque les
agneaux sont codes comme 1 et les agnelles codees comme 2, un coefficient positif de
regression partielle, en fonction de 1'age maternel, indique que les brebis plus agees
produisent plus d'agnelles que d'agneaux.
4.3.2.2 Nombre dejeunes sevres
La figure 3.4 du chapitre 3 demontrait que les brebis de longevite de 8 a 10 ans
produisaient mains de jeunes entre les ages de 2 et 7 ans comparativement aux brebis de
longevite de 11 ans et plus. Afin de pouvoir efifectuer des comparaisons directes avec ces
resultats, les memes echantillons ont ete choisis, c'est-a-dire les brebis de longevite de 8 a
10 ans et celles de longevite de 11 ans et plus, nees au plus tard en 1983. Des
comparaisons ont ete faites entre Ie nombre d'agneaux sevres entre les deux categories de
longevite, ainsi qu'entre Ie nombre d'agnelles sevrees entre ces memes categories de
longevite. Les resultats demontrent que les brebis qui vivent au mains 11 ans avaient sevre
plus d'agneaux entre les ages de 2 et 7 ans (moyenne = 2,2 ±1,3, n = 21) que les brebis
mortes entre 8 et 10 ans (moyenne = 1,4 ± 0,9, n = 18) (ts? = 2,24, P = 0,031). Le nombre
d'agnelles sevrees entre 2 et 7 ans est toutefois semblable pour les 2 categories de brebis
(longevite de 8 a 10 ans: moyenne =3,4 ±1,8, n = 18; longevite de 11 ans et plus:
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Figure 4.4 Pourcentage d'agnelles sevrees en fonction de 1'age des brebis, pour les
brebis de Ram Mountain agees de 2 a 16 ans. Les tallies d'echantillons
apparaissent au-desus de 1'abscisse et representent Ie nombre de brebis
ay ant sevre unjeune de sexe connu.
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4.3.2.3 Variations au cours de la vie dans Ie rapport des sexes parmi les progenitures
des brebis a longevite importante
Une regression logistique a compare les changements en rapports de sexes au cours de la
vie des brebis qui ont vecu au moins 11 ans, afin de determiner a quel point Ie rapport des
sexes change en fonction de 1'age chez les brebis qui vivent longtemps. Les resultats ont
demontre un changement significatif dans Ie rapport des sexes des progenitures en
fonction de 1'age (regression: X = 8,32, dl = 1, P = 0,0039; coefficient de regression
partielle R = 0,142, P = 0,0047). Les brebis qui vivent longtemps sevraient done plus
d'agneaux au debut de leur vie et plus d'agnelles a la fin de leur vie.
4.3.2.4 Nombre de jeunes de sexe inconnu
Les rapports de sexes dans les sections precedentes ont ete calcules sans tenir compte du
nombre dejeunes de sexe inconnu. Ces derniers sont en grande majorite ceux qui meurent
a la naissance ou avant la premiere semaine de vie. Une regression logistique a demontre
que Ie rapport entre jeunes de sexe connu et ceux de sexe inconnu etait independant de
1'age maternel (regression: X = 0,23, dl= 1 P = 0,63), meme lorsque 1'age etait ajoute au
modele sous forme quadratique (facteur age a la deuxieme puissance) (regression: X =
0,79, dJ = 2, P = 0,67). L'hypothese d'une augmentation de mortalite neonatale pour les
agneaux nes de vieilles brebis est done refutee.
4.4 DISCUSSION
Les resultats de ce chapitre ont etabli que 1'effort de reproduction chez les brebis
senescentes est inferieur a celui des brebis agees de 6 a 10 ans. Cette diminution de 1'efFort
de reproduction en fonction de 1'age est a 1'encontre des theories qui predisent son
augmentation a la fin de la vie (Fisher, 1958; Williams, 1966; Charlesworth et Leon,
1976). La reduction de 1'effort de reproduction chez les vieilles brebis a ete documentee a
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travers deux phenomenes complementaires. Le premier est une diminution du rapport de
masses entre les agneaux et leur mere a la fin de la lactation et Ie second, une
augmentation de la proportion d'agnelles au sevrage en fonction de 1'age. Bien que PefFort
de reproduction accorde aux agnelles soit independant de 1'age matemel, les vieilles brebis
elevent significativement plus d'agnelles que d'agneaux jusqu'au sevrage, ces premieres
etant moins couteuses a produire et a allaiter (Hogg et a/., 1992; Bembe et al., 1996).
Des comparaisons d'efFort de reproduction, entre les brebis qui ont vecu longtemps et
celles qui sont mortes avant 1'age de 11 ans, indiquent que 1'efFort de reproduction entre
les ages de 6 et 10 ans, en terme de rapport de masses au sevrage, est egal pour les deux
categories de brebis. Cependant, les brebis qui vivent plus de 11 ans vont produire plus de
jeunes au debut de leur vie que celles qui meurent avant 11 ans (longevite 8 a 10 ans)
(voir chapitre 3). Cette difference s'explique aussi par une plus grande proportion
d'agneaux que d'agnelles sevres au debut de la vie, chez les brebis qui vivent 1 1 ans et
plus. Puisque les agneaux sont plus couteux que les agnelles, ce resultat appuie davantage
1'hypothese de condition individuelle superieure chez les brebis qui vivent plus longtemps.
4.4.1 Rapports de masses
La difference en effort de reproduction entre les vieilles brebis et les brebis agees de 6 a
10 ans est prononcee lorsqu'elles ont des agneaux, mais pour celles qui ont des agnelles, il
n'existe pas de difference en effort de reproduction en fonction de 1'age. La diminution de
FefFort de reproduction chez les vieilles brebis qui ont des agneaux est due au fait que ces
demiers ont tendance a etre plus petits au sevrage, alors que les vieilles brebis sont plus
lourdes. Ainsi, 1'interaction des changements opposes de ces deux variables resulte en une
diminution du rapport de masses en septembre, en fonction de 1'age. II est done possible
que les jeunes brebis puissent ajuster leur efFort de reproduction en fonction du sexe de
leurjeune, investissant au maximum dans les agneaux.
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Selon les Figures 4.3 C et D, les agneaux semblent plus afFectes par la densite de
population que les agnelles. La densite, a elle seule, ne peut toutefois pas expliquer la
diminution de masse des agneaux au sevrage: s'il n'existait pas d'efFet de 1'age matemel, a
forte densite, tous les agneaux seraient petits, independamment de I'age matemel. Les
regressions multiples ont toutefois demontre une diminution de la masse des agneaux en
fonction de 1'age matemel, en presence du facteur densite de population. De surcroit, a
forte densite de population, Ie taux de croissance des agneaux diminue en fonction de 1'age
matemel. II est cependant possible que la densite elevee accentue Ie cout des agneaux
chez les vieilles brebis, qui pourraient etre en mains bonne condition qu'a faible densite,
mais cette hypothese ne peut encore etre testee; toutes les vieilles brebis (a 1'exception de
3) pour lesquelles il y a des donnees de rapports de masses en septembre ont existe a forte
densite. II n'est done pas possible de determiner si les vieilles brebis auraient Ie potentiel
d'accorder aux agneaux, dans de meilleures conditions environnementales, un effort de
reproduction superieur a celui qu'elles accordent a forte densite. La diminution
experimentale de densite prevue pour Ram Mountain dans les annees a venir devrait
fournir des donnees aptes a tester cette hypothese.
Les brebis echantillonnees dans Ie cadre de ce chapitre sont seulement celles qui ont eleve
desjeunes de sexe connu. L'echantillonnage differe done de celui du chapitre 3, ou toutes
les brebis etaient utilisees dans la determination des changements en masse par rapport a
1'age. II est possible que Ie statut de reproduction influence la masse coq^orelle (ou
inversement), de sorte que seulement les jeunes brebis les plus lourdes reussissent a se
reproduire a forte densite de population (Jorgenson et al., 1993 a). Ceci pourrait expliquer
pourquoi, dans ce chapitre-ci, durant les annees a forte densite de population, les jeunes
brebis etaient aussi lourdes (et non plus legeres) que les vieilles brebis (Figure 4.3 F).
L'egalite des masses coq^orelles entre ces deux groupes de brebis pourrait egalement etre
due au fait que les vieilles brebis perdent de la masse (chapitre 3), ce qui pourrait les
ramener sur un plan d'egalite avec les brebis plus jeunes.
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L'ANCOVA sur les rapports de masses en septembre n'avait pas decele de differences
dans 1'efFort de reproduction en fonction du sexe des jeunes, alors que les analyses des
variables isolees (masses des jeunes et masses des meres) ont demontre que les agneaux
etaient plus lourds que les agnelles, sans qu'il n'y ait de difiFerence dans la masse matemelle
(voir aussi Bembe et al., 1996). Cette divergence dans les resultats entre rapports de
masses et masses isolees reflete fort probablement une augmentation de 1'erreur de mesure
avec 1'utilisation de rapports, done une augmentation de la variabilite des donnees. Ces
caracteristiques, couplees avec celles de plus petites tallies d'echantillons pour les rapports
de masses, entratnent une moins bonne capacite de detecter des differences reelles entre
des moyennes.
II existait des variations en fonction de 1'age pour Ie rapport de masses en septembre, mais
pas pour les rapports de masses en juin, ni pour les rapports de taux d'accumulation de
masse estivale. Festa-Bianchet et al. (1996) ont trouve que les masses des brebis enjuin
etaient plus variables d'une annee a 1'autre que leurs masses en septembre. Celles qui
perdent beaucoup de masse pendant 1'hiver et qui sont inferieures au seuil de masse
critique pour la survie hivernale ne sont vraisemblablement pas presentes dans 1'echantillon
de masses au printemps et de plus, 1'echantillon de masses en juin exclut les brebis qui
n'ont pas mis bas avant Ie 5 juin. II est egalement possible que les masses en juin soient
empreintes d'une variabilite qui ne soit pas due a 1'effort de reproduction, puisque les dates
de mises bas different en fonction de la masse des femelles (chapitre 5). Meme si les
resultats n'ont pas demontre de differences en effort de reproduction prenatal en fonction
de 1'age maternel, il est possible que les donnees disponibles pour la population de Ram
Mountain ne soient pas assez precises pour evaluer cet aspect. L'independance de la masse
des jeunes en juin par rapport a la densite de population est un indice additionnel de
"1'invariabilite" des mesures en juin. La taille des jeunes a la naissance est
vraisemblablement contrainte par une taille maximale qui, lorsque depassee, pourrait
engendrer une mise bas difBcile pouvant mettre en danger la sunde de la mere ou du jeune
(Blunt et al., 1977). Ces facteurs additionnels diminuent la variabilite des donnees
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mesurees pour 1'effort de reproduction prenatal, expliquant davantage pourquoi il n'a pas
ete possible de detecter une difiFerence dans 1'effort de reproduction prenatal en fonction
de Page matemel. Ainsi, Ie potentiel d'ajustement de 1'effort de reproduction pendant
1'allaitement (rapports de masses en septembre) aurait une meilleure valeur predictive que
1'effort de reproduction prenatal (c'est-a-dire les rapports de masses enjuin).
Le taux de croissance des agneaux a forte densite de population diminue en fonction de
1'age matemel. Au sevrage, une plus petite masse des agneaux nes de vieilles brebis serait
done associee a une accumulation plus lente de masse corporelle pendant 1'ete. Ce resultat
explique pourquoi les agneaux nes de meres plus agees ont une plus petite masse au
sevrage: ils ont la meme masse en juin (peu apres la naissance) comparativement aux
agneaux nes de meres d'age moyen, mais ils accumulent leur masse plus lentement. Le
taux de croissance des agnelles, comme celui des agneaux, varie en fonction de la densite
de population, mais independamment de 1'age matemel. Ce resultat concorde avec Ie fait
qu'il n'y a pas de difference en masse corporelle au sevrage entre les agnelles nees de
brebis agees de 6 a 10 ans ou de vieilles brebis.
Puisque la date de naissance des agneaux est independante de 1'age maternel (chapitre 5),
la plus petite masse au sevrage des agneaux nes de vieilles brebis n'est pas due a des
variations dans la duree de la periode d'exploitation de la vegetation pour ces brebis et
leurs agneaux. Ces resultats confirment 1'hypothese selon laquelle des facteurs intrinseques
matemels influencent la capacite d'investir pendant la lactation et entrameraient un
ralentissement de la croissance chez les agneaux nes de vieilles brebis. Ainsi, une
diminution de 1'effort de lactation pourrait expliquer la diminution des rapports de masses
au sevrage chez les vieilles brebis qui ont des agneaux. Selon certaines etudes, la lactation
represente en moyenne 75% des couts de la reproduction chez les ongules (Loudon et
Racey, 1986) et chez plusieurs especes, les males sont allaites plus longtemps (Reiter et
a!., 1978) ou plus frequemment (Clutton-Brock et al., 1982; Trillmich, 1986; Lee et
Moss, 1986) que les femelles. Pendant 1'ete, les brebis doivent subvenir aux besoins de la
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lactation tout en accumulant de la masse afin de pouvoir survivre durant 1'hiver. De plus,
la production de lait pourrait varier en fonction de 1'age des meres: chez les brebis laitieres
domestiques, la quantite de lait produite par les vieilles brebis est inferieure a ce que
produisent les brebis d'age moyen (communication personnelle P.G. Mamet, Inra/ENSAR
Equipe de recherche sur la traite, Rennes, France). Si ce phenomene existe egalement
chez les brebis du mouflon d'Amerique et si la production de lait peut varier en fonction
de la condition corporelle, il est possible que les brebis d'age moyen soient capables
d'allaiter davantage leurs agneaux que leurs agnelles, ce qui concorderait avec la theorie
d'investissement differentiel (Maynard Smith, 1980). En revanche, les vieilles brebis
pourraient subir des contraintes physiologiques qui les empecheraient de produire assez de
lait pour investir au maximum dans un agneau. II en resulterait done une diminution de
1'effort de lactation chez les vieilles brebis avec des agneaux; cet effort de lactation
deviendrait egal a celui normalement accorde aux agnelles. Byers et Moodie (1990) ont
avance que, chez les ongules ou la portee est fixee a un jeune, certaines femelles ont un
potentiel d'investissement superieur a ce que leur coutent la production et 1'allaitement
d'un jeune et ainsi, que ces femelles ne subiraient pas de couts differentiels de
reproduction en fonction du sexe du jeune. II est done possible que les brebis agees de 6 a
10 ans puissent reussir a ajuster leur effort de reproduction en fonction du sexe du jeune,
investissant davantage dans les agneaux, comparativement aux brebis senescentes. II serait
interessant de pouvoir predire 1'importance relative du broutage et de la lactation pour Ie
jeune pendant les difFerentes etapes de la lactation, en fonction de 1'age de sa mere, afm de
determiner si les vieilles brebis connaissent une diminution dans leur potentiel de
production de lait.
Un probleme particulier associe a 1'utilisation de rapports de masses au sevrage pour
evaluer 1'efFort de reproduction pendant la lactation est du au fait que chez les ongules, les
jeunes commencent a brouter tres tot apres la naissance (Lavigueur et Barrette, 1992). La
croissance du jeune, quelques semaines apres sa naissance, est done assuree en partie par
son ingestion de vegetation. Ce phenomene contraste avec certaines especes de
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pinnipedes, ou les meres s'alimentent peu pendant la lactation et ou la croissance du jeune
est etroitement associee a la perte de masse corporelle de la mere (Baker et al., 1995).
Chez les ongules, la mere et son jeune connaissent un gain de masse pendant 1'ete et leurs
depenses energetiques (surtout la lactation pour la mere) sont en partie compensees par
1'ingestion de vegetation. Malgre ces contraintes, il a ete possible de demontrer une
difference dans 1'effort de reproduction en fonction de 1'age des brebis.
II est possible que Ie maintien de la proximite entre Ie jeune et sa mere influence Ie taux de
croissance du jeune et sa survie. Si les brebis maximisent leur apport energetique en
s'alimentant la ou la vegetation est de meilleure qualite, les jeunes auraient plus de chances
de trouver une meilleure vegetation, et done d'ameliorer leur croissance, en suivant de
pres leur mere. II est toutefois peu plausible que cette situation existe chez les mouflons.
Le rang social des brebis depend de leur age; ce sont les plus vieilles, et non les plus
jeunes, qui sont dominantes (Festa-Bianchet, 1991). Ce sont egalement les plus vieilles qui
menent les groupes vers de nouveaux paturages (Berube, observ. pers.). La plus grande
masse des agneaux chez les brebis d'age moyen serait ainsi difficile a justifier par un
meilleur choix de vegetation. II serait egalement difficile d'expliquer pourquoi seuls les
agneaux nes de jeunes brebis, et non les agnelles, pourraient profiter de telles
circonstances.
L'efficacite de 1'alimentation est un facteur important, car elle gere 1'energie disponible
pour les diverses activites metaboliques, dont la reproduction. Deux individus pourraient
allouer la meme quantite d'energie a la reproduction, mais difFerer grandement quant au
temps necessaire a 1'accumulation de cette energie. Lorsqu'une difference existe, entre
individus, dans 1'eflficacite de s'alimenter, les couts associes a la quete de nourriture
peuvent aussi difFerer, meme si les rapports de masses corporelles ou de calories sont
identiques (Hirshfield et Tinkle, 1975). Chez Ie chevreuil. Ie cerf mulet Odocoileus
hemionus et chez les rongeurs (voir synthese dans Sadleir, 1984), les femelles qui allaitent
une portee consomment plus de nourriture que celles qui ne sont pas lactantes. Chez les
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bisons, lesjeunes femelles consacrent plus de temps a brouter que les plus agees et ce sont
lesjeunes femelles, et non les vieilles, qui font un effort de reproduction superieur (Green,
1990). Les resultats de la presente etude ont demontre que ce sont les brebis d'age moyen
plutot que les senescentes qui font un effort de reproduction superieur, mais ils ne revelent
pas de differences en fonction de 1'age au niveau de la masse des brebis a la fin de la
lactation. Des observations de comportement pourraient toutefois servir a etablir si Ie
temps de broutage des brebis varie en fonction de leur age et si ce facteur joue un role
important dans la diminution de 1'effort de reproduction chez les vieilles brebis. Le temps
passe a ruminer pourrait egalement servir a determiner si 1'usure des dents (Skogland,
1988) influence la digestibilite de la vegetation ingeree par les vieilles brebis, ce qui
pourrait aussi contribuer a la diminution de leur effort de reproduction.
4.4.2 Rapports des sexes
La theorie de la competition pour les ressources alimentaires localisees ("local resource
competition") explique des biais dans les rapports des sexes des progenitures (dark,
1978; Silk, 1983). Elle est fondee sur Ie principe que Ie rang social des femelles et Ie role
qu'il leur confere dans la competition pour 1'acces aux ressources alimentaires peuvent
entramer des modifications du rapport des sexes des progenitures. Chez certains primates,
les femelles dominantes produisent plus de femelles, puisque la transmission du rang social
entre meres et filles peut donner un meilleur succes reproducteur aux filles (Simpson et
Simpson, 1982). Par consequent, les femelles subordonnees ont avantage a produire plus
de males, car ces demiers auront plutot tendance a emigrer, ils n'heriteront pas du rang
subordonne de leur mere et auront de meilleures chances de maximiser leur succes
reproducteur. La theorie initiale de manipulation des rapports des sexes est attribuee a
Fisher (1958) et fat modifiee par la suite par Trivers et Willard (1973). Cette demiere
theorie predit que chez les especes polygynes a dimorphisme sexuel, les meres en bonne
condition devraient produire des males et si elles sont en mauvaise condition, elles
devraient produire des femelles. Ce genre de manipulation du sexe des jeunes peut se
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produire a travers 1'influence de la condition coq)orelle des femelles qui, par son effet sur
la rythmicite des cycles hormonaux, peut influencer la selection des chromosomes sexuels
pendant la fecondation (Verme et Ozoga, 1981). La theorie de Trivers et Willard (1973)
est fondee sur la variation dans Ie succes reproducteur des adultes, ou celui des males
depend fortement de leur taille corporelle, alors que chez les femelles adultes il est moins
variable puisque moins dependant de la taille corporelle (Clutton-Brock, 1988). Ainsi, les
meres en bonne condition devraient produire des jeunes du sexe Ie plus couteux (des
males), alors que les autres devraient engendrer des jeunes du sexe Ie moins couteux (des
femelles) (Gomendio et a/., 1990). Cette theorie est verifiee chez plusieurs ongules,
notamment Ie cerf elaphe (Clutton-Brock et al., 1986) et Ie wapiti Cenms elaphus sp.
(Smith etal., 1996), ou les femelles en bonne condition produisent plus de males. Chez Ie
cerf de Virginie, 1'inverse se produit: les femelles primipares ou en mauvaise condition
s'accouplent tard dans leur cycle d'oestrus et con^oivent par consequent plus de males
(Verme et Ozoga, 1981; voir aussi Verme 1983, 1985). Chez cette espece, les femelles
partagent leur territoire avec leurs filles et lorsqu'elles sont en mauvaise condition, elles
auraient avantage a produire plus de males, qui emigreraient apres Ie sevrage (Verme,
1983). Cette structure sociale evite une competition entre les meres et leurs faons males
pour des sources de nourriture qui sont de faible qualite ou de quantite inferieure (Caley
et Nudds, 1987). Chez Ie cerf de Virginie, la selection pour 1'adaptation du rapport des
sexes surviendrait a travers la condition matemelle, mais Ie biais du rapport des sexes est
oppose a celui qui est predit par la theorie de Trivers et Willard (1973), concordant avec
celui de la competition pour la nourriture. Ainsi, il existe des conclusions contradictoires
entre les etudes de rapports de sexes des progenitures (Clutton-Brock et lason, 1986;
Festa-Bianchet, 1996), et parfbis a 1'interieur des memes especes (van Schaik et Hrdy,
1991; Smiths al., 1996).
Les resultats de ce chapitre ont demontre que les brebis agees d'au mains 11 ans sevraient
plus d'agnelles que d'agneaux. Puisque les rapports des sexes dans la presente etude sont
ceux typiquement retrouves a la moitie de 1'ete, il aurait ete possible que les vieilles brebis
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produisent autant d'agneaux que d'agnelles et qu'une diminution de condition corporelle
chez les vieilles brebis ait pu augmenter la mortalite neonatale des agneaux. La proportion
de jeunes de sexe inconnu etait cependant independante de 1'age maternel. Cette
constatation refute done 1'hypothese de mortalite neonatale differentielle en fonction du
sexe desjeunes, soutenant la theorie de variations adaptatives du sexe des progenitures de
Trivers et Willard (1973). De surcroit, chez Ie mouflon d'Amerique, les brebis ne
defendent pas de territoire et leurs sources de nourriture ne sont normalement pas
localisees (Geist, 1971). La theorie de la competition pour les ressources localisees n'a
done pas de poids pour expliquer Ie biais dans Ie rapport des sexes chez cette espece.
Nos resultats ne permettent pas de confirmer s'il existe, chez les brebis de la population de
Ram Mountain, une selection pour la manipulation du sexe du jeune pendant la
conception, a travers une selection differentielle des chromosomes X et Y. Certaines
etudes chez les ongules demontrent que Ie biais des rapports de sexes existe deja pendant
la gestation (Ozoga et Verme, 1981; Rutberg, 1986b; Wauters et al., 1995), soutenant
ainsi 1'hypothese de manipulation du rapport des sexes lors de la fecondation. Une
mortalite prenatale superieure pour les foetus males est toutefois un facteur a considerer
en ce qui conceme les vieilles brebis du mouflon d'Amerique. Ces demieres subissent une
diminution de potentiel de production de jeunes (chapitre 3), mais ces resultats ne
permettent pas de determiner si 1'augmentation de la proportion de brebis seches en
fonction de 1'age est due a une diminution, soit dans la capacite de concevoir, soit dans la
capacite de mener a terme la gestation.
Chez Ie mouflon d'Amerique, les agneaux sont plus couteux a elever que les agnelles
(Hogg et al., 1992; Berube et al., 1996), done une forme d'ajustement d'efifort de
reproduction en fonction de 1'age chez les brebis pourrait etre un ajustement du rapport
des sexes. Une brebis agee pourrait ainsi continuer a se reproduire sans compromettre sa
survie et sans diminuer son potentiel de reproduction ulterieur. Les couts superieurs des
males pourraient interagir avec Ie potentiel de reproduction inferieur des vieilles femelles
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qui ne pourraient foumir 1'energie supplementaire necessaire pour sevrer des males de
taille importante (comme Ie font les brebis d'age moyen). Chez Ie mouflon d'Amerique, Ie
succes reproducteur des males depend de leur taille corporelle (Geist, 1971; Hogg, 1984,
1988), de sorte que seuls les plus gros reussissent a s'accoupler. Ceux qui sont de petite
ou meme de taille moyenne risquent de ne pas se reproduire. Sevrer un petit agneau serait
done moins benefique, au niveau de la valeur selective, que sevrer une petite agnelle, ou
une agnelle de taille moyenne: Ie succes reproducteur total des femelles adultes est
beaucoup mains variable que celui des males, car il depend beaucoup mains de la taille
coq)orelle. Meme si les petites brebis vivent moins longtemps que les grosses (chapitre 3),
elles ont neanmoins la possibilite de produire quelques jeunes avant de mourir,
comparativement aux petits males qui courent Ie risque de ne pas avoir de descendance. II
existe done une possibilite de selection pour les vieilles brebis qui produisent des agnelles
a la fin de leur vie: au lieu de produire de petits agneaux et risquer de perdre leur potentiel
de reproduction pour les quelques dernieres annees de leur vie (couts eleves des agneaux),
il leur vaudrait mieux produire des agnelles.
Plusieurs etudes chez les cervides et les bovides rapportent un rang de dominance
croissant en fonction de 1'age chez les femelles, les plus vieilles etant les plus dominantes
(Rutberg, 1986a; Thouless et Guinness, 1986; Green, 1990; Festa-Bianchet, 1991). Un
des avantages d'un rang de dominance superieur serait un acces privilegie a des sources de
nourriture localisees (Barrette et Vandal, 1985). Par contre, des etudes anterieures sur Ie
mouflon d'Amerique (Eccles et Shackleton, 1986; Festa-Bianchet, 1991) n'ont su trouver
d'avantages associes a un rang de dominance eleve chez les brebis, car leurs sources de
nourriture ne sont normalement pas localisees, done ne peuvent etre defendues et, de
toute fa<?on, les brebis du mouflon d'Amerique ne defendent pas de territoire (Geist,
1971). Des cas particuliers d'associations entre des meres et leurs jeunes d'un an ont ete
documentes a forte densite pour la population de Ram Mountain, mais ces associations
prolongees ne representaient pas de couts pour les brebis, lorsqu'elles etaient comparees a
celles qui allaitaient des jeunes (L'Heureux et a/., 1995). Les associations entre les meres
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et leurs jeunes d'un an n'etaient pas retrouvees a faible densite. Ces caracteristiques de
structure sociale chez les mouflons, de paire avec les resultats de ce chapitre, appuient
davantage 1'hypothese d'une modification du rapport des sexes des progenitures en
fonction de 1'age matemel, modification liee a la condition maternelle (Trivers et Willard,
1973), independamment de la competition pour la nourriture entre les meres et leurs
jeunes (competition pour ressources localisees).
4.4.3 Impact de FefTort de reproduction sur Ie succes reproducteur des brebis
Les theories sur les strategies d'adaptation vitale sont fondees sur Ie principe que tous les
individus d'une population subissent les memes couts de reproduction. Les resultats du
chapitre 3 ont toutefois demontre que les brebis qui sont plus lourdes ont un meilleur
potentiel de reproduction et de longevite. Us ont egalement suscite 1'analyse des rapports
de masses en fonction de la longevite des brebis. Les resultats du present chapitre ont
cependant demontre que 1'efFort de reproduction, en terme de rapports de masses, est egal
entre les ages de 6 a 10 ans independamment de la longevite des brebis. Ainsi, les
differences en longevite observees chez les brebis ne s'expliqueraient pas par un effort de
reproduction accru de la part de certaines brebis qui, eventuellement, subiraient une mort
precoce a travers les couts de reproduction.
II avait ete demontre que les brebis de longevite de 11 ans et plus produisaient davantage
dejeunes au debut de leur vie que celles ne vivant que de 8 a 10 ans (chapitre 3). Cette
difference en nombre de jeunes produits se traduisait par une plus grande production
d'agneaux au debut de la vie, chez les brebis qui vivaient longtemps (resultats de ce
chapitre). Selon la theorie de plei'otropie antagoniste (Williams, 1966), si la selection peut
favoriser des genes avec des effets positifs sur la reproduction au debut de la vie et des
effets negatifs a la fin de la vie, elle pourrait egalement favoriser des genes associes a une
augmentation de 1'efFort de reproduction au debut de la vie et une diminution de 1'efFort de
reproduction a la fin de la vie. Ce scenario est retrouve dans les resultats de ce chapitre,
qui demontrent un effort de reproduction superieur chez les brebis d'age moyen
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lorsqu'elles ont des agneaux. Les resultats appuient 1'hypothese d'une plus grande valeur
des agneaux, nes au debut de la vie, pour Ie succes reproducteur des brebis. Etant donne
que Ie succes reproducteur des mouflons males est plus variable que celui des brebis et
qu'il depend de la taille corporelle, une strategic permettant de maximiser Ie succes
reproducteur des brebis serait de produire beaucoup d'agneaux au debut de la vie, avec un
effort de reproduction maximal, car c'est Ie moment ou la reproduction est plus
importante pour Ie succes reproducteur, suivie d'une plus grande production d'agnelles en
age avance, alors que 1'effort de reproduction diminue. L'hypothese de pleiotropie
antagoniste agissant sur 1'efFort de reproduction serait done en concordance avec les
resultats demontrant une senescence reproductive chez les brebis.
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CHAPITRE 5




La duree de la periode des naissances chez les ongules et Ie temps de 1'annee ou elle se
produit varient en fonction de facteurs geographiques tels que la latitude, 1'altitude et les
climats regionaux (Bunnell, 1982; Rutberg, 1987; Risenhoover et Bailey, 1988; Temte et
al., 1991). Chez les mammiferes, il existe des patrons de naissances a rythmicite
saisonniere marquee, selon lesquels environ 80 % des naissances ont lieu pendant
quelques jours ou semaines (Rutberg, 1987). Ces patrons sont retrouves chez des especes
de regions septentrionales a climat rigoureux. Des naissances reparties sur la majeure
partie de 1'annee sont caractenstiques d'especes peuplant des regions meridionales a climat
tempere (Jongejan et al., 1991). La duree de la periode de mise bas chez les especes a
reproduction saisonniere est variable, selon les contraintes environnementales. Chez Ie
mouflon d'Amerique, peuplant des regions alpines septentrionales, la plupart des
naissances ont lieu pendant une periode de 2 semaines entre la mi-mai et Ie debut juin
(Festa-Bianchet, 1988a, 1988d), tandis que chez Ie mouflon de Corse (Ovis gmelini),
retrouve dans des regions alpines mais a climat plus tempere, les naissances ont lieu
pendant une periode de 9 semaines entre la fin mars et Ie debut juin (Bon et a/., 1993).
Les populations ou especes peuplant des regions a climat intermediaire (sur un gradient
etabli entre les exemples mentionnes) possedent des saisons de mise bas de duree
intermediaire (McCoy etal., 1995).
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Chez les ongules, deux theories, qui ne s'excluent pas 1'une 1'autre, sont utilisees pour
expliquer revolution des patrons saisonniers de reproduction (Rutberg, 1987). Lune des
theories est basee sur la phenologie de la vegetation, 1'autre sur Ie risque de predation pour
les nouveaux-nes. La premiere, basee sur la phenologie de la vegetation, jouerait un role
important dans la synchronisation saisonniere des naissances. Particulierement chez les
ongules septentrionaux, la mise bas a lieu peu avant Ie debut de la periode de croissance
vegetative. Le retardement des mises bas par rapport a la phenologie de la vegetation
pourrait representer un serieux desavantage dans Ie bilan energetique annuel d'especes qui,
comme Ie mouflon d'Amerique, exploitent des paturages a saison de croissance tres courte
(Bunnell, 1982; Thompson et Turner, 1982). Etant donne que la lactation represente la
majeure partie des couts energetiques associes a la reproduction chez les ongules (Loudon
et Racey, 1986), les femelles dont la mise bas est synchrone avec Ie pic de croissance de
vegetation seraient Ie plus en mesure de beneficier d'un apport energetique et proteique
important pour la lactation (Munro, 1962; Berger, 1979;White, 1983). Par ailleurs, une
periode de lactation decalee par rapport a la periode d'exploitation de nouvelle vegetation
pourrait signifier une diminution de production de lait plus tot que normal pendant la
phase d'allaitement, a cause d'une reduction de 1'apport energetique provenant de la
vegetation (Festa-Bianchet, 1988d). L'accumulation de masse estivale est egalement un
phenomene saisonnier chez les ongules de regions septentrionales, qui se trouve conjugue
temporellement avec la lactation (Clutton-Brock et a/., 1982; Leader-Williams, 1988;
Kojola, 1993; Festa-Bianchet et al., 1996). Les femelles pouvant exploiter la periode
d'abondance et de qualite proteique de la vegetation pendant la lactation seraient ainsi plus
aptes a combler leurs propres besoins energetiques, ainsi que ceux de leurs jeunes pendant
1'allaitement (Festa-Bianchet, 1988d; Bocquier et a/., 1990). Chez les rennes, une
mauvaise alimentation estivale entrame une diminution de la production de lait et une
diminution de la croissance des jeunes (White, 1983), mais sans qu'il n'y ait de
consequence sur la masse matemelle (Chan-McLeod et a/., 1994). Ainsi, en periode de
stress alimentaire, les conflits energetiques existant entre la lactation et 1'accumulation de
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masse matemelle peuvent etre modifies et priorite accordee a 1'accumulation de masse
estivale matemelle (Chan-McLeod et a/., 1994), au detriment des jeunes qui auront une
masse inferieure. Chez les ongules qui ont des nouveaux-nes precoces, bien que
1'allaitement constitue la majeure partie de 1'apport energetique des jeunes pendant leur
premier mois de vie, ces demiers peuvent commencer a se nourrir de vegetation des 1'age
de 2 semaines (Lavigueur et Barrette, 1992). Done, la possibilite d'exploiter une
vegetation a forte teneur en proteines serait ainsi favorable a leur croissance et a leur
survie.
Un deuxieme phenomene utilise pour expliquer la periodicite saisonniere des naissances
est la predation des nouveaux-nes (Sinclair, 1977; Whitten et al., 1992). Certaines
especes, telles que Ie caribou (Rangifer tarandus groenlandicus) et Ie gnu (Connochaetes
taurmus) des savannes afiicaines, migrent en grands troupeaux sur des etendues de
surfaces planes offrant peu de protection contre les predateurs (Kelsall, 1968; Estes,
1976). La mise bas synchronisee chez ces especes est avantageuse pour lesjeunes puisque
les predateurs sont satures de proies, ne pouvant cibler tous les nouveaux-nes
simultanement. Les patrons saisonniers de naissances auraient done evolue parce que la
survie des jeunes etait maximisee, que ce soit selon leurs besoins energetiques ou 1'activite
de leurs predateurs. Bien que la theorie du climat (phenologie de la vegetation) et celle de
la predation soient toutes deux utilisees pour expliquer revolution de patrons saisonniers
de mise bas chez les ongules, des etudes comparatives, utilisant des especes reparties sur
une variete d'habitats, ont conclu qu'une plus grande importance doit etre accordee aux
facteurs climatiques et alimentaires dans 1'evolution du synchronisme des mises bas chez
les ongules septentrionaux (Bunnell, 1982; Rutberg, 1987).
La periodicite des cycles de reproduction saisonniers serait done reglee par des facteurs
proximaux tels que la photoperiode (Bunnell, 1980; McGrew et Webster, 1995).
L'influence de la photoperiode n'empeche toutefois pas que des facteurs individuels et
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environnementaux puissent aussi agir au niveau de la condition corporelle des femelles, ce
qui entrame une certaine variabilite dans la distribution temporelle des naissances. Ainsi,
des facteurs environnementaux comme la densite de population et des temtoires a faible
qualite alimentaire (Gmbb, 1974; Skogland, 1984; Clutton-Brock et al., 1987; Ens et al.,
1992) ou des facteurs intrinseques, comme 1'age des femelles et leur reproduction
anterieure, peuvent retarder 1'oestms par 1'intermediaire d'une diminution de la condition
corporelle (Leader-Williams, 1983). Chez Ie cerfelaphe, les efifets d'une forte densite de
population sur Ie succes reproducteur sont surtout observes chez les tres jeunes et les
vieilles biches (Clutton-Brock et a/., 1983). Chez plusieurs especes. Ie retardement de la
mise bas chez les jeunes femelles est associe a de plus faibles reserves corporelles, qui
elles-memes sont dues a une plus petite taille corporelle (Rhodes et al., 1991; Lunn et
Boyd, 1993).
Normalement, des conceptions tardives entrament des mises bas tardives, ce qui peut
contribuer a une diminution de la survie des jeunes (Grubb, 1974; Guinness et al., 1978b;
Agyemang, 1992). Chez certaines populations de mouflons, les jeunes nes bien apres Ie
pic des naissances ont une survie inferieure (Bunnell, 1980; Festa-Bianchet, 1988d). La
faible qualite des jeunes nes tard est associee a un allaitement et a une alimentation de
moindre qualite, a cause d'une vegetation senescente. Les couts de la reproduction
anterieure peuvent egalement se manifester par un retardement de la mise bas
subsequente. Chez les biches du cerf elaphe, celles qui ont eleve un faon jusqu'au sevrage
mettent bas en moyenne 4 jours plus tard Ie printemps suivant comparativement a celles
qui n'ont pas sevre de faon (Clutton-Brock et al., 1983).
L'impact de la date de naissance peut se repercuter tout au long de la vie d'un individu.
Les benefices a long terme d'une naissance hative se traduisent, chez les femelles du bison,
par une meilleure croissance, un meilleur succes reproducteur et un rang eleve dans la
hierarchie sociale (Green et Rothstein, 1993 a), et par centre une date d'eclosion tardive
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est reliee a une masse adulte inferieure chez les oies (Anser caerulescens caerulescens)
(Cooch et al., 1991). L'impact d'une faible masse corporelle au sevrage est apparente au
moins jusqu'a 1'age de 2 ans et demi chez les males du cerf de Virginie (Schultz et
Johnson, 1995). A Ram Mountain, les agneaux sevres experimentalement avant la periode
normale etaient plus petits a 1'age de 4 ans (Festa-Bianchet et al., 1994). En outre, les
resultats du chapitre 3 ont demontre que les brebis qui avaient Ie meilleur succes
reproducteur total etaient celles qui vivaient Ie plus longtemps et que ceci etait associe a
une masse corporelle superieure au debut de la vie. Chez les especes polygynes a
dimorphisme sexuel, comme Ie mouflon d'Amerique (Geist, 1971; Hogg, 1984, 1988), Ie
succes reproducteur des males depend fortement de leur taille corporelle (Clutton-Brock
et al., 1979; Le Boeuf et Reiter, 1988; Moss, 1983) alors que celui des femelles est
comparativement moins variable (Clutton-Brock, 1988). Pour ces especes, 1'impact d'une
naissance tardive pourrait etre different selon Ie sexe du jeune.
La date de mise bas est un trait d'histoire de vie qui presente une certaine plasticite <
(Berger, 1992) et qui a Ie potentiel de fa^onner les caracteristiques des strategies
d'adaptation vitale. Ce trait d'histoire de vie peut ainsi avoir un impact a long terme sur Ie
succes reproducteur, autant chez les meres que chez leurs jeunes, et influencer de fa9on
significative la valeur selective des individus.
5.1.2 Objectifs et hypotheses
5.1.2.1 Objectifs
L'objectif premier de ce chapitre etait de determiner 1'influence de facteurs intrinseques
relies a 1'age matemel et a la condition coq)orelle, sur les dates de mise bas, chez les brebis
du mouflon d'Amerique. La survie des jeunes a ete analysee en fonction de la date de
naissance et des parametres maternels, afin d'evaluer les interactions entre ces facteurs.
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Afin de pouvoir verifier Ie role de la predation des nouveaux-nes comme pression
selective sur la distribution des naissances, il faudrait comiaTtre les causes de mortalite des
nouveaux-nes. Une deuxieme approche serait 1'analyse des mortalites neonatales en
fonction des dates de naissance: si la predation etait importante, il devrait y avoir une forte
incidence de mortalites neonatales parmi les naissances tardives. Ces donnees ne sont
toutefois pas disponibles pour Ram Mountain (voir la section 2.3.2). En efFet, bien qu'il
soit possible de constater qu'une brebis soit gestante lors des captures, il est impossible de
connaTtre la date de mise bas lorsqu'il y a mortalite neonatale.
Les hypotheses testees dans Ie contexte de ce chapitre sont ainsi limitees aux facteurs
intrinseques associes a la condition et a Page maternels, avec une interpretation des
influences possibles de la phenologie de la vegetation en fonction de la chronologie
temporelle des naissances.
5.1.2.2 Hypotheses
A 1'heure actuelle, il n'existe que tres peu d'etudes chez les ongules vivant en liberte qui
decrivent la distribution temporelle des naissances en fonction de 1'age maternel. De
surcroTt, les resultats presentes dans ce chapitre seront parmi les rares qui decrivent cette
relation pour de vieilles femelles. Les resultats du chapitre 3 ont demontre que dans la
population de Ram Mountain, les tres vieilles brebis subissent une diminution de condition
corporelle en fonction de 1'age, suivie d'une reduction du succes reproducteur. II a ete
question, dans Ie present chapitre, de verifier si la senescence reproductive chez les vieilles
brebis etait accompagnee d'un retardement des mises bas, de tester si la masse corporelle
influen^ait les dates de mises bas chez les brebis et de determiner si 1'age influen^ait la
relation entre la masse coq)orelle et la mise bas. L'importance de ces resultats vient du fait
qu'aucune etude ne considere 1'influence de la masse coq)orelle sur les dates de mise bas
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d'individus tres ages, en particulier chez des ongules vivant en liberte. Les hypotheses
suivantes ont ete postulees afin de determiner Ie role des facteurs intrinseques sur la date
de mise bas chez les brebis de Ram Mountain:
Hypothese nulle: Les dates de mise bas sont independantes de 1'age des brebis.
Hypothese nulle: Les dates de mise bas sont independantes de la masse corporelle des
brebis au mois de septembre de 1'annee precedente.
La reproduction anterieure peut afFecter la condition corporelle des femelles: Ie fait
d'elever un jeune jusqu'au sevrage peut retarder Ie cycle d'oestms subsequent (Clutton-
Brock et al., 1983; Hogg et al., 1992) et entramer une prochaine mise bas tardive. II
importe d'incorporer Ie sexe du jeune precedent dans les analyses (Clutton-Brock et al.,
1983), car dans la population de Ram Mountain, Ie fait d'elever un agneau entrame une
diminution subsequente du succes reproducteur (par rapport au sevrage d'une agnelle). La
duree de la gestation pourrait done dependre du sexe du jeune. Chez les especes a
dimorphisme sexuel, ou les males adultes ont une taille corporelle superieure a celle des
femelles, la duree de la gestation est plus longue pour les progenitures males que pour les
progenitures femelles (Clutton-Brock et al., 1982; Lunn et al., 1993). Les hypotheses
suivantes ont ete testees en fonction de 1'age des brebis:
Hypothese nulle: La date de mise bas est independante de la reproduction anterieure des
brebis et du sexe dujeune sevre 1'annee precedente.
Hypothese nulle: La date de mise bas des brebis est independante du sexe du foetus.
Les resultats du chapitre 4 ont demontre que les vieilles brebis (11 ans et plus) accordaient
un effort de reproduction inferieur a celui des brebis agees de 6 a 10 ans et que cette
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relation etait surtout due a une diminution de la masse des agneaux en fonction de 1'age de
leur mere. Une mise bas tardive pourrait entramer une diminution du taux de croissance et
par consequent une reduction de la masse au sevrage, facteur important pour la survie
hivemale des jeunes (Festa-Bianchet et a/., sous presse). Les donnees recueillies a Ram
Mountain permettent de verifier si la date de mise bas joue un role dans les variations de
masse corporelle des jeunes en fonction de 1'age matemel et de tester Ie taux de croissance
et la survie des jeunes par rapport a la date de mise bas.
Hypothese nulle: La masse corporelle au sevrage et Ie taux de croissance estival des
jeunes sont independants de leur date de naissance.
Hypothese nulle: La survie des jeunes est independante de leur date de naissance.
5.2 MATERIEL ET METHODES
5.2.1 Estimation des dates de naissance
Les dates de naissance des jeunes ont ete determinees dans la population de Ram
Mountain pour les annees 1992, 1994 et 1995. Ces dates ont ete calculees en utilisant
plusieurs informations. Tout d'abord, une moyenne a ete calculee en employant la derniere
date a laquelle une brebis a ete vue sans jeune et la premiere date ou elle a ete recensee
avec un jeune. Cette moyenne de date de naissance a ete corroboree aux donnees de
capture a la trappe, lorsqu'elles etaient disponibles, car ces donnees confirmaient Ie statut
de reproduction des brebis, a savoir si elles etaient gestantes (pis avec colostrum),
lactantes, ou si elle avaient perdu leur jeune a la naissance (lait "aqueux" ou tres clair).
Comme pour la plupart des etudes portant sur les dates de naissance (Fairbanks, 1993;
Gaillard et al., 1993; Green et Rothstein, 1993b; Reale et Bousses, 1995), des criteres de
classification ont ete etablis pour que la date de naissance des jeunes puisse etre estimee
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lorsqu'ils etaient recenses pour la premiere fois. La precision des estimations est evaluee a
± 5 jours, ce qui concorde avec celles des etudes citees ci-dessus (voir aussi Bunnell,
1980, 1982). Les criteres mentionnes classifiaient la coordination des jeunes, leur taille et
la couleur de leur manteau. Des categories d'age (en jours) ont ete etablies pour estimer
1'age desjeunes lors de leur premier recensement: 1) 1 a 3 jours, 2) 3 a 7 jours, 3) 7 a 10
jours, 4) 10 a 15 jours, 5) 15 a 21 jours, 6) 21 jours et plus. Les jeunes des categories 1)
et 2) etaient beaucoup moins agiles et mains actifs que ceux des categories 3) a 5). La
couleur du manteau desjeunes des categories 1) a 3) etait plus foncee que celle des jeunes
plus ages. Ce n'est qu'en 1995 que des jeunes ont pu etre aper9us d'assez pres, lors de leur
premier recensement, pour determiner s'ils portaient encore leur cordon ombilical. Ces
jeunes furent classifies parmi les categories 1) et 2). La duree de la gestation chez les
brebis du mouflon d'Amerique a ete estimee a 174,2 ± 1,7 jours (etendue: 171 a 178
jours) (Shackleton etal., 1984), ce qui concorde avec d'autres donnees rapportees par des
etudes anterieures sur Ie genre Ovis (176 jours: Blunt et a/., 1977; 175 jours: Geist,
1971). II n'est toutefois pas possible d'estimer la duree individuelle de la gestation a Ram
Mountain, car la periode d'accouplement survient a la fin novembre alors que Ie site
d'etude n'est plus accessible.
Avant d'efFectuer les analyses statistiques, les dates de naissance ont ete codees comme les
dates de capture, c'est-a-dire que la journee 0 representait Ie 24 mai. Etant donne que la
periode de mise bas debute avant Ie 24 mai dans la population de Ram Mountain, il a fallu
coder les jours precedant Ie 24 mai dans 1'etendue des negatifs (exemples: Ie 23 mai fut
code -1, Ie 22 mai fut code -2, etc.).
5.2.2 Analyses statistiques
Toutes les analyses de dates de naissance ont ete effectuees en n'utilisant que les brebis
agees de 6 ans et plus, afin de restreindre les comparaisons aux brebis d'age moyen (6 a 10
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ans) et aux vieilles brebis (11 ans et plus), comme dans les deux chapitres precedents.
Aucune brebis primipare n'apparaissait dans cet echantillon.
5.2.2.1 Transformation des dates de naissance
Les moyennes annuelles des dates de naissance ont ete calculees combinant les meres
d'agneaux, les meres d'agnelles ainsi que celles dont Ie sexe du jeune n'etait pas connu.
Une ANOVA a decele des differences entre ces moyennes annuelles (/<2,<s7 = 11,12, P =
0,0001). Un test post-hoc de Fisher s'appuyant sur la plus petite difference significative a
demotitre que les moyennes des annees 1992 (date moyenne de mise bas =15 juin ± 13,6
jours, n = 26) et 1994 (moyenne =14 juin ±13,4 jours, n = 19) etaient semblables et plus
tardives que celle de 1995 (moyenne =31 mai ± 15,7 jours, n = 45) (Figure 5.1). II
importe de noter que 1995 representait une distribution des naissances typique des annees
recensees depuis 1975, alors que celles de 1992 et 1994 etaient tardives. Cette
observation est confirmee par Ie nombre de brebis, agees de 6 ans et plus, qui etaient
encore gestantes lors de leur premiere capture de 1'ete: 19 brebis (40,4 %) en 1992, 14
brebis (31,1 %) en 1994 et seulement 8 brebis (14,5 %) en 1995. Pour 1'ensemble des
annees 1978 a 1991, seulement 18 brebis (2,4 %) ont ete capturees alors qu'elles etaient
encore gestantes. Les differences inter-annuelles entramaient done une distribution
bimodale lorsque les donnees etaient regroupees. Deux types de transformations ont ete
effectues et ce, en fonction du type d'analyse statistique efFectue.
Une centralisation des donnees par rapport aux moyennes annuelles a ete executee pour
les analyses testant la date de naissance en fonction de facteurs individuels (age, masse,
sexe du jeune, reproduction anterieure). La moyenne des dates de naissance pour chaque
annee a done ete soustraite des dates de naissance originales. Cette transformation avait
comme resultat une distribution unimodale lorsque les donnees des trois annees etaient
regroupees (Figure 5.2). La centralisation des donnees a ete utilisee pour corriger les
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Figure 5.1 Distribution des frequences de dates de naissance des agnelles et des
agneaux pour 1992 (A et B), 1994 (C et D) et 1995 (E et F). Ces
donnees representent lesjeunes nes de birebis agees de 6 a 10 ans
(colonnes blanches) et ceux nes de brebis agees de 11 ans et plus
(colonnes rayees). Les intervalles de classes des histogrammes sont
de 7 jours; 1'abscisse represente les moyennes d'intervalles a toutes les
2 classes. Les brebis 5i, 12p et 40t avaient les mises bas les plus
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Figure 5.2 Distribution des frequences des dates de naissance centrees
pour 1992, 1994 et 1995. Ces donnees represententlesjeunes
(agneaux, agnelles etjeunes de sexe inconnu) nes de brebis
agees de 6 a 10 ans (colonnes blanches) et ceux nes de brebis
agees de 11 ans et plus (colonnes rayees). Les intervalles de
classes de 1'histogramme sont de 5 jours; 1'abscisse represente
les moyennes d'intervalles a toutes les 5 classes. Les brebis 40t,
12p, 5i et 19u avaient les mises bas les plus tardives.
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differences inter-annuelles dans les dates de mise bas, qui auraient pu masquer des
difiTerences associees aux individus. II n'a pas ete necessaire d'efifectuer une transformation
des donnees centrees pour corriger 1'asymetrie de la courbe, causee par les 2 dates de
naissance les plus tardives (Figure 5.2). La date de mise bas associee a la brebis 19u, agee
de 6 ans en 1995, est exclue des analyses departageant les jeunes selon leur sexe et leur
masse corporelle, car son jeune n'avait pas ete capture avant la fin de 1'ete et son sexe
n'etait pas connu. La deuxieme mise bas la plus tardive fut associee a la brebis 5i, agee de
15 ans en 1992 et qui donna naissance a une agnelle (Figures 5.1 A et 5.2). Cette donnee
est exclue des analyses de regressions lorsqu'elle est situee a plus de 3 ecarts-types de la
valeur predite. En excluant ces deux donnees, la courbe des naissances centrees suit une
distribution normale.
Quant aux analyses de la masse des jeunes au sevrage, de leur taux de croissance estival et
de leur survie en fonction de leur date de naissance, une transformation logarithmique
(logic) des dates de naissance a ete effectuee pour diminuer 1'efFet bimodal de la
distribution des donnees. II importait, pour ces analyses, de conserver 1'efFet du decalage
temporel des naissances par rapport aux evenements environnementaux, tels que la
croissance de la vegetation. Avant d'effectuer la transformation, les dates de naissance ont
du etre recodees dans 1'ensemble des valeurs positives. Puisque la date de naissance la plus
precoce etait Ie 18 mai (codee -6 au depart), cette date a ete codee 1 et une valeur de 7 a
ete ajoutee au reste de 1'echantillon de dates de naissance.
5.2.2.2 IVIasses des brebis et des jeunes
La masse corporelle des brebis et celle de leurs jeunes ont ete ajustees tel que decrit aux
sections 2.4.1 et 2.4.2 respectivement. La masse corporelle des brebis 1'automne precedent
a ete integree aux analyses, car cette variable etait susceptible de predire 1'efFet de la
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condition des brebis sur leur cycle d'oestms (la periode du rut survient en novembre) et
sur la date de mise bas 1'annee suivante.
5.2.2.3 Age des brebis
Les ANOVA ont departage Ie facteur "age" en deux categories: les brebis agees de 6 a 10
ans et celles de 11 ans et plus, en fonction des resultats du chapitre 3.
5.2.2.4 Test post-hoc
Le test Tukey post-hoc utilise pour departager les moyennes dans 1'interaction significative
de la section 5.3.3 est celui que Zar (1984, p. 226). Bien que Ie test Tukey ait ete utilise
dans Ie contexte d'une ANOVA a 3 facteurs, 1'interaction n'existait qu'entre 2 facteurs et
les comparaisons multiples ne se faisaient qu'entre 2 facteurs.
5.3 RESULTATS
5.3.1 Masse des jeunes au sevrage et taux de croissance estival en fonction de la date
de naissance et de I'age maternel
La relation entre la masse des jeunes au sevrage et la date de mise bas etait negative (Fj, 3/5
= 23,34, P < 0,0001, ^ = 0,393), done plus les jeunes etaient nes tard pendant 1'ete, plus
leur masse coqiorelle etait faible au mois de septembre. Cette relation etait maintenue
apres Ie partage de 1'echantillon en fonction des agneaux (F 1,13 = 9,74, P = 0,0081, r2 =
0,428) (Figure 5.3 A) et des agnelles (F^i =10,77, P = 0,0036, r2 = 0,339) (Figure 5.3
B). L'incoq)oration de 1'age matemel dans la regression n'a pas modifie ces relations, ni
lorsque tous lesjeunes etaient groupes ensemble (Tableau 5.1 A), ni lorsque les agnelles
























































Figure 5.3 Masse des agneaux (A) et des agnelles (B), ajustee au 15 septembre,
en fonction de leur date de naissance. L'abscisse superieure
represente les valeurs transformees (logic) des dates de
naissance, 1'abscisse inferieure represente les dates de naissance
ramenees a leurs valeurs originales.
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Tableau 5.1 Regressions multiples de la masse des jeunes au sevrage en
fonction de leur date de naissance et de 1'age maternel, pour les
annees 1992, 1994 et 1995. Ces analyses ne considerent que les
jeunes dont la mere etait agee d'au moins 6 ans.
Facteur t dl P r
partiel
A- Tous lesjeunes
Date de naissance -3,63 1,34 0,0009* -0,523
Agematernel -1,55 0,13
B - Agnelles seulement
Date de naissance -2,48 1,21 0,022* -0,497
Age matemel 0,92 0,37
C - Agneaux seulement
Date de naissance -2,17 1,13 0,05 !(*)-0,506
Agematernel -1,32 0,21
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modele de regression des agneaux a toutefois fortement diminue la relation entre la date
de naissance et la masse au sevrage, qui s'est trouvee a la limite du seuil de rejet de
1'hypothese nulle (Tableau 5.1 C).
Le taux de croissance des jeunes pendant 1'ete etait independant de la date de naissance
(Fi,34 = 1,12, P = 0,30). Ni Ie partage de 1'echantillon en fonction du sexe du jeune ni
1'incorporation de 1'age matemel dans la regression n'ont change ce resultat (tous les P >
0,05).
5.3.2 Dates de naissance en fonction de I'age maternel et de la masse maternelle
Fautomne precedent
Une regression multiple a teste les dates de mise bas centrees, en fonction de 1'age des
brebis et de leur masse corporelle Ie 15 septembre precedent. La premiere analyse a revele
une relation positive entre la date de mise bas et 1'age des brebis, tandis que la relation
entre la date de mise bas et la masse corporelle etait negative (Tableau 5.2 A). Une
analyse de residus a toutefois cible une donnee particuliere situee a plus de 3 ecarts-types
(definie comme valeur aberrante) de la valeur predite pour la regression. Cette donnee
etait associee a la brebis 5i, agee de 15 ans en 1992 et qui avait donne naissance a une
agnelle Ie 2 aout (Figures 5.1 A et 5.2). Apres Ie retrait de cette donnee, la relation entre
la date de naissance et 1'age n'etait plus significative, alors que celle qui existait entre la
date de naissance et la masse corporelle 1'automne precedent etait maintenue (Tableau 5.2
B). Ainsi, independamment de 1'age, les brebis les plus lourdes mettent bas plus tot dans
1'annee et 1'inverse est vrai pour les brebis legeres.
Afin d'obtenir un point de comparaison direct avec les resultats des chapitres 3 et 4, un
iesi-t pour donnees independantes a verifie la relation entre la date de mise bas (centree)
et les categories d'age maternel. II n'a pas revele de difiference entre les brebis agees de 6 a
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Tableau 5.2 Regressions multiples des dates de mise bas en fonction de 1'age
des brebis et de leur masse corporelle 1'automne precedent, pour
les annees 1992, 1994 et 1995. Ces analyses ne considerent que
les brebis agees d'au moins 6 ans.
Facteur dl r
partiel








2,53 1,71 0,014* 0,285
-3,29 1,71 0,0016* -0,371
1,41 0,162
-3,04 1,70 0,0033* -0,357
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10 ans (date moyenne de mise bas = -0,2 ±15,0 jours, n = 69) et les brebis agees d'au
moins 11 ans (moyenne = 0,7 ± 13,1 jours, n = 21) (tss = 0,26, P = 0,79), meme lorsque
les echantillons etaient departages en fonction du sexe du jeune (Tableau 5.3; voir aussi
Figure 5.1). Ces resultats sont particulierement importants pour Ie chapitre 4, ou il avait
ete demontre que la masse corporelle des agneaux nes de vieilles brebis etait inferieure a
celle des agneaux nes de brebis agees de 6 a 10 ans. La plus petite masse au sevrage des
agneaux nes de vieilles brebis n'est done pas due a une naissance plus tardive.
5.3.3 Date de mise bas en fonction du succes reproducteur anterieur
Une ANOVA a ete utilisee pour tester la relation entre la reproduction anterieure et la
date de mise bas (centree) en presence des facteurs "age maternel" et "sexe du jeune". Ces
deux demiers facteurs n'avaient toujours pas d'effets sur la date de mise bas, mais les
brebis qui avaient eleve un jeune jusqu'au sevrage 1'ete precedent avaient une date de mise
bas qui etait en moyenne 7 jours plus tardive (date moyenne de mise bas = 2,8 ± 14,0, n =
38) que celles n'ayant pas sevre dejeune (moyenne = -4,6 ± 8,2, n = 43) (F;. 73 = 5,48, P =
0,022). Ainsi, les couts associes a la lactation et au sevrage d'un jeune se manifestent par
une mise bas subsequente qui est plus tardive, independamment de 1'age des brebis.
Chez Ie mouflon d'Amerique, Ie sevrage d'un agneau, comparativement au sevrage d'une
agnelle, entrame une diminution du succes reproducteur ulterieur. Le sexe du jeune sevre
1'annee precedente a done ete inclus dans une ANOVA, en presence des facteurs "age
maternel" et "sexe du jeune actuel". Le seul resultat significatif, parmi tous les efFets de
facteurs isoles et d'interactions a deux et trois niveaux, fut 1'interaction entre Ie sexe du
jeune actuel et Ie sexe du jeune sevre 1'annee precedente (F/.26 = 5,02, P = 0,034) (Tableau
5.4). Un test post-hoc Tukey n'a cependant pas reussi a departager les moyennes.
L'interpretation de ce resultat peut toutefois etre efFectuee en fonction des amplitudes
relatives entre les moyennes (Sokal et Rohlf, 1981) qui, dans ce cas-ci, sont inversees
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Tableau 5.3 Moyenne (± 1 ecart-type) des dates de naissance centrees,
en fonction du sexe du jeune et de 1'age des brebis, pour les
annees 1992, 1994 et 1995.
Age
maternel
6 a 10 ans
11 ans +





























Tableau 5.4 Moyenne (± 1 ecart-type) des dates de naissance
centrees des jeunes sevres (annee 2) en fonction du sexe
du jeune sevre 1'annee precedente (annee 1), pour les
annees 1992, 1994 et 1995 (les tallies d'echantillons
apparaissent entre parentheses).
Sexe du jeune Sexe du jeune























(Tableau 5.4). Tel que prevu par la theorie des couts dififerentiels (Maynard Smith, 1980),
les dates de naissance des agneaux etaient plus precoces lorsqu'ils etaient nes apres une
agnelle qu'apres un agneau. En revanche, contrairement aux previsions theoriques, les
agnelles nees apres une soeur naissaient plus tard que celles nees apres un frere.
L'interaction demontre done un patron qui, dans Ie contexte des couts difFerentiels entre
agneaux et agnelles, semble contradictoire. Ces resultats n'ont pu etre attribues a des
differences en masse corporelle des brebis 1'automne precedent (ANOVA, tous les P >
0,05).
5.3.4 Survie des jeunes
Une regression logistique a teste les efFets de 1'age maternel, de la date de naissance et du
sexe du jeune sur la survie des jeunes jusqu'au sevrage. L'annee a egalement ete incluse
comme variable categorique, puisque des facteurs environnementaux auraient pu causer Ie
retard des mises bas de 1992 et 1994 et ainsi afFecter la survie des jeunes,
independamment de la variation intra-annuelle des dates de mises bas. La regression
logistique etait significative (regression: X = 19,35, dl = 5, P = 0,0017), mais seul Ie
facteur "annee" avait une influence significative sur la survie des jeunes jusqu'au sevrage:
en utilisant 1992 comme variable de reference, les comparaisons avec 1994 ont revele une
meilleure survie des jeunes en 1994 qu'en 1992 (coefficient de regression partielle R =
0,185, P = 0,044), ainsi qu'une meilleure sunde desjeunes en 1995 qu'en 1992 (coefi&cient
de regression partielle R = 0,301, P = 0,009). L'age matemel avait un efifet presque
significatif (coefi&cient de regression partielle R = 0,156, P = 0,063), indiquant que pour
cet echantillon de brebis, la survie des jeunes au sevrage avait tendance a augmenter en
fonction de 1'age des brebis. La regression logistique a ete reprise en eliminant Ie facteur
"annee". Aucun des trois autres facteurs (date de naissance, age matemel et sexe dujeune)
n'avait d'effet significatifsur la survie desjeunesjusqu'au sevrage (tous les P > 0,1).
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Ces memes analyses ont ete repetees pour la survie jusqu'a 1'age d'un an. Lorsque 1'age
matemel, la date de naissance et Ie sexe du jeune (variable categorique) etaient testes en
presence du facteur annee (variable categorique), aucun de ces facteurs n'avait d'eflfet
significatif (tous lesP > 0,1). Lorsque Ie facteur annee etait retire de 1'equation, Ie modele
logistique est devenu significatif (regression: X = 8,91, dl = 3, P = 0,030), 1'effet de la
date de naissance devenait significatif (coefiBcient de regression partielle R = -0,172, P =
0,023) alors que 1'age matemel et Ie sexe du jeune n'avaient toujours pas d'efifet (les deux
P > 0,1). Ces resultats demontrent que la date de naissance a un efFet tres marque sur la
survie desjeunesjusqu'a 1'age d'un an. Le coefficient negatifde regression partielle indique
que la sunde jusqu'a 1'age d'un an est elevee chez les jeunes nes tot et qu'elle diminue
lorsque la date de naissance est tardive, independamment de 1'age matemel et du sexe du
jeune.
5.4 DISCUSSION
Les resultats de ce chapitre ont demontre que dans la population de mouflons de Ram
Mountain, des facteurs environnementaux (associes a des variations inter-annuelles)
peuvent influencer Ie succes au sevrage. La saison de mise bas a ete retardee de 2
semaines en 1992 et en 1994, par rapport a 1995. Cette derniere annee etait representative
du synchronisme saisonnier habituel pour cette population, cadrant dans la norme des
populations de mouflons en Alberta (Festa-Bianchet, 1988a). En 1992 et en 1994, des
facteurs climatiques ont fort probablement cause la diminution marquee de la survie des
jeunes jusqu'au sevrage, car les variations inter-individuelles parmi les dates de mise bas
n'ont pas eu d'efFet sur la survie jusqu'au sevrage. La date de mise bas exer^ait toutefois
une forte influence sur la masse corporelle des jeunes au sevrage et dans la population de
Ram Mountain, la masse au sevrage est un facteur determinant de la survie hivemale des
jeunes (Festa-Bianchet et a/., sous presse). Les resultats de ce chapitre ont egalement
confirme 1'existence d'une relation negative entre la date de naissance et la sunde jusqu'a
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un an. Ainsi, dans cette population, les facteurs environnementaux auraient un efFet
immediat sur la survie des jeunes jusqu'au sevrage, ainsi qu'un efFet a plus long terme
(survie jusqu'a un an).
Les variations individuelles dans les dates de mise bas peuvent etre attribuees en partie a la
masse coq)orelle des brebis et aux couts de la reproduction. La masse des brebis a
1'automne, avant la periode d'accouplement, explique 12 % de la variation au niveau des
dates de naissance Ie printemps suivant: les brebis les plus lourdes mettent bas plus tot
comparativement aux brebis plus legeres. Les couts de la lactation se sont manifestes par
un retardement de la mise bas subsequente: les brebis ayant sevre un jeune mettaient bas
en moyenne 7 jours plus tard Ie printemps suivant, comparativement aux brebis n'ayant
pas sevre de jeune. L'age des brebis n'a toutefois pas ete un facteur determinant dans les
variations de dates de mise bas.
Les resultats de ce chapitre ont etabli que plus les jeunes etaient nes tot dans 1'ete, plus
leur masse corporelle etait importante au sevrage et plus leur survie jusqu'a un an etait
bonne. Une periode de lactation plus longue et la posslbilite d'exploiter une vegetation de
meilleure qualite pendant plus longtemps (et pour la mere et pour Ie jeune) seraient les
facteurs proximaux pouvant expliquer ce resultat. Puisque la masse au sevrage des jeunes
de Ram Mountain reflete leur potentiel de survie jusqu'a un an, les brebis auraient done
avantage a dormer naissance tot dans 1'annee afin d'assurer la survie hivernale de leur
jeune.
5.4.1 Variations inter-annuelles
Des facteurs environnementaux, telles que des conditions climatiques difficiles, auraient
pu intervenir dans Ie retardement du pic des naissances en 1992 et en 1994. D'apres
certaines etudes, des temperatures clementes et une diminution des precipitations pendant
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Ie demier trimestre de gestation peuvent, chez les ongules a reproduction saisonniere,
contribuer a une augmentatlon de la qualite des nouveaux-nes (Albon, et al., 1987;
Gaillard etal., 1993b). En revanche, les intemperies sont des sources potentielles de stress
physiologique, facteur pouvant contribuer au retardement de la mise bas (Deforge, 1976).
Chez Ie mouflon de Dall Ovis dalli et chez Ie bison d'Amerique, la saison de mise bas est
retardee lorsqu'une tempete de neige survient pendant la semaine ou, normalement, ont
lieu la plupart des naissances (Rachlow et Bowyer, 1991; Green et Rothstein, 1993b). De
tels facteurs climatiques auraient pu intervenir dans la population de Ram Mountain en
1992 et en 1994, alors que les debuts de saisons de terrain avaient ete retardes par des
intemperies (Bembe, observ. pers.). Ainsi, les brebis auraient pu subir un prolongement de
gestation, possiblement a cause d'un stress physiologique associe aux intemperies.
La survie des jeunes jusqu'au sevrage en 1992 et en 1994 etait compromise par rapport a
celle de 1995. Le retardement de 2 semaines des mises bas en 1992 et en 1994 (par
rapport a 1995) aurait done egalement pu etre amplifie par un efifet de densite de
population (Grubb, 1974; Skogland, 1983; Festa-Bianchet, 1988a). La densite maximale
de brebis dans la population de Ram Mountain fut atteinte en 1992 (Figure 2.1) et un effet
a retardement sur la survie des jeunes au sevrage aurait pu persister jusqu'en 1994
(Clutton-Brock et a/., 1992). Cette diminution de la survie pourrait etre expliquee en
terme d'une reduction de la quantite et de la qualite de la vegetation des paturages, ainsi
qu'en terme d'une moins bonne condition des brebis en general (Festa-Bianchet et al., en
prep.). Ces explications seraient les plus plausibles en ce qui a trait aux differences inter-
annuelles dans la survie des jeunes. Un retard de 2 semaines dans les naissances, par
rapport a la croissance de la vegetation, n'est pas negligeable pour leur survie (Festa-
Bianchet, 1988a, 1988d).
5.4.2 Facteurs intrinseques maternels
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En plus de facteurs environnementaux agissant sur 1'ajustement saisonnier des mises bas,
des variations mter-individuelles en masse corporelle afFectent egalement la date de mise
bas chez les brebis. L'avantage d'une plus grande masse coq)orelle a 1'automne se traduit
par une mise bas plus hative Ie printemps suivant. Une meilleure condition corporelle est
associee a des conceptions hatives chez plusieurs especes (Verme, 1965). Si les efFets
d'une bonne condition persistent pendant 1'hiver, il est egalement possible qu'elle contribue
a de meilleures chances de sunde neonatale lorsque les conditions environnementales sont
dif5ciles a la fin du printemps et que les femelles doivent dependre de reserves endogenes
pour subvenir aux couts energetiques du debut de la lactation (Tyler, 1987). Une bonne
condition corporelle presente ainsi des avantages en terme de capacite de palier aux
exigences energetiques de la reproduction. Puisque la masse des brebis influence leur date
de mise bas, elle devrait refleter jusqu'a un certain point leur condition coq)orelle.
La plupart des hypotheses expliquant Ie synchronisme saisonnier des mises bas 1'attribuent
a une synchronisation des cycles d'ovularion, pendant la periode d'accouplement. La
condition corporelle pourrait toutefois jouer un role au niveau de 1'ajustement de la date
de mise bas au printemps. Chez les bisons, il existe un phenomene de regulation sociale:
les femelles en bonne condition qui ont con^u tard pendant la saison d'accouplement
reussissent a raccourcir la duree de leur gestation, afin de mettre bas pendant Ie pic des
naissances Ie printemps suivant (Berger, 1992). Ce phenomene n'existe pas chez les
femelles en mauvaise condition et les mecanismes intervenant au niveau de la regulation
sociale sont mal connus. La regulation sociale pourrait egalement intervenir dans Ie
retardement de la mise bas face a des conditions climatiques diflRciles. Green et Rothstein
(1993b) ont postule que Ie retardement des naissances apres des intemperies pourrait etre
associe a Fattente de conditions environnementales plus favorables (Green et Rothstein,
1993b). Puisque la periode d'accouplement ne peut etre observee dans la population de
Ram Mountain et que les mises bas ont lieu en terrains inaccessibles, les variations
individuelles dans la duree de la periode gestation ne peuvent etre estimees. L'hypothese
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de 1'interaction entre la condition corporelle et la regulation sociale ne peut done pas etre
testee dans cette population.
II n'a pas ete possible d'attribuer un role a 1'age matemel dans la determination de la
chronologie des naissances. II n'existe done pas de differences evidentes entre les dates de
mise bas des brebis agees de 6 a 10 ans et celles des vieilles brebis (11 ans et plus). La
relation quadratique entre la masse et 1'age chez les brebis (chapitre 3) sous-tend que les
vieilles brebis subissent une perte de condition coq)orelle. II avait egalement ete demontre
que les brebis qui vivent plus longtemps etaient plus lourdes lorsque jeunes. Quand 1'age
est considere simultanement avec la masse corporelle, ce n'est que cette demiere variable
qui influence les dates de mise bas. Ainsi, la perte de masse corporelle ne demarque pas
les vieilles brebis des brebis plus jeunes. Independamment de 1'age, ce ne sont que les
brebis les plus lourdes qui mettent bas Ie plus tot dans 1'annee.
Chez les ongules a reproduction saisonniere, la courbe de distribution des naissances est
asymetrique a droite, avec plus de naissances tardives que de naissances precoces (p. ex.
Bunnell, 1980, 1982; Festa-Bianchet, 1988a; Gaillard et al., 1993a; Green et Rothstein,
1993b). La survie des jeunes est normalement superieure s'ils sont nes pendant Ie pic des
naissances et elle est inferieure s'ils sont nes plus tard (Festa-Bianchet, 1988 a). La
distribution des naissances de Ram Mountain, etudiee dans Ie contexte de ce travail, ne
concerne que les brebis dont Ie jeune a survecu assez longtemps pour qu'il puisse etre
recense (au mains 3 jours, dans la majorite des cas). Puisqu'il est impossible d'estimer les
dates de mises bas pour les brebis qui perdent leurs jeunes pendant la phase neonatale, il
n'a pas ete possible, non plus, de comparer la masse des brebis qui avaient des jeunes
morts a la naissance a celle des brebis qui avaient des jeunes ayant survecu a la phase
neonatale. Une hypothese a tester prevoit que, tot pendant la saison des mises bas, les
brebis dont les jeunes sont morts peu apres la naissance sont plus legeres que celles dont
lesjeunes smvivent a la phase neonatale.
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5.4.3 Couts de la reproduction
La date de mise bas est indicatrice des couts associes a la reproduction anterieure: 1'annee
suivant Ie sevrage d'unjeune, les brebis ont mis bas en moyenne une semaine plus tard que
celles qui n'avaient pas sevre de jeune. Ce resultat s'apparente a ceux qui ont ete obtenus
chez les biches du cerf elaphe (Guinness et a/., 1978b). Tel que demontre dans ce
chapitre, un retard de la mise bas entraTne une diminution de sa masse des jeunes au
sevrage (voir aussi Clutton-Brock et al., 1987), ce qui peut affecter leur survie jusqu'a un
an. Certaines etudes ont egalement associe les couts des mises bas tardives a un retard du
cycle ovulatoire maternel 1'automne suivant (Green et Rothstein, 1993 a).
5.4.4 Couts differentiels en fonction du sexe du jeune
Chez Ie mouton domestique Ovis aries, plus d'agneaux que d'agnelles sont nes pendant la
premiere moitie de la periode de mises bas, alors que pendant la deuxieme moitie, ce sont
les agnelles qui predominent (Kent, 1992, 1995). Ce phenomene a egalement ete
documente dans d'autres etudes (Coulson et Hickling, 1961; Stirling, 1971). Selon
1'hypothese de Trivers et Willard (1973), chez les especes ou la taille corporelle des males
adultes est importante pour leur succes reproducteur, une naissance precoce permettrait
de maximiser la croissance des agneaux, grace a une exploitation maximale, par la mere et
1'agneau, de la periode de croissance vegetative. Les resultats de la presente etude n'ont
toutefois pas revele de difference entre la date de naissance des agneaux et celle des
agnelles, lorsque les analyses etaient efFectuees uniquement en fonction du sexe du jeune
de 1'annee en question.
Toutefois, il y avait une interaction entre Ie sexe du jeune et la date de mise bas ulterieure
qui presentait un patron particulier. Chez Ie cerfelaphe (Clutton-Brock et a/., 1983) et
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1'elephant d'Afrique Loxodonta africana (Lee et Moss, 1986), comme chez certains
mouflons (Hogg et al., 1992), Ie sevrage d'un rejeton male impose des couts superieurs a
la mere comparativement au sevrage d'une femelle. Ces couts apparaissent a travers un
retard dans Ie retour de 1'oestms. Dans la population de Ram Mountain, Ie sevrage d'un
agneau diminue la survie du jeune ne 1'annee suivante (Bembe et al., 1996). Ainsi, il etait
prevu que Ie retard de la mise bas apres Ie sevrage d'un agneau soit plus prononce que
celui cause par Ie sevrage d'une agnelle. Lorsque Ie sexe du jeune etait analyse seul,
aucune difference n'est appame dans la date de mise bas subsequente. Toutefois, lorsque
Ie sexe des jeunes nes durant deux annees consecutives etait considere simultanement, il
s'ensuit que les agneaux nes apres une frere avaient une date de naissance plus tardive que
ceux nes apres une soeur (tel que prevu); en revanche, les agnelles nees apres une soeur
naissaient plus tard que celles nees apres un frere (contrairement aux previsions). Ainsi, Ie
patron de naissances des agnelles, en fonction du sexe du jeune sevre 1'automne precedent,
est contraire aux hypotheses de la theorie des couts differentiels selon Ie sexe du jeune
(Maynard Smith, 1980). Chez Ie cerfelaphe, les biches qui sevrent des jeunes de petite
taille subissent un retard de mise bas 1'annee suivante (Clutton-Brock et al., 1983), ce qui,
comme les resultats de ce chapitre, est contraire aux predictions des theories sur les couts
de la reproduction. Un indice utile dans 1'interpretation des resultats du Tableau 5.4 est
1'ecart-type de la sequence agnelle-agnelle, qui est plus de 2 fois superieur a celui des trois
autres categories. Cette grande variabilite dans les dates de naissances de la sequence
agnelle-agnelle sous-tend qu'il pourrait exister deux sous-echantillons dans cette categorie:
les brebis qui mettent bas Ie plus tot dans toute la population et celles qui mettent bas Ie
plus tard dans toute la population. Les analyses subsequentes n'ont pu attribuer cette
variation a 1'age des brebis ni a des valeurs de masse matemelle. II est possible qu'un
coefficient de regression de 12 % entre la masse coq)orelle a 1'automne et la date de mise
bas subsequente ne puisse detecter de differences en condition matemelle en fonction des
sequences de sexes des jeunes. II est egalement possible que 1'echantillon de dates de
naissances ne soit pas suffisant pour pouvoir demontrer de differences significatives
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lorsqu'il est partage simultanement entre plusieurs sous-categories de facteurs (sexe du
jeune, age matemel, masse matemelle).
Dans la population de Ram Mountain, il se peut que la strategic de reproduction varie en
fonction des effets cumulatifs de reproduction et que, face a une conception tres tardive,
la production d'un jeune du sexe qui est Ie moins couteux soit optimale (Trivers et
Willard, 1973). Mise a part 1'option d'une annee seche, la production d'une sequence
agnelle-agnelle offhrait de meilleures possibilites de succes avec un minimum
d'investissement. II importe de noter que nous ne connaissons que Ie sexe des jeunes qui
survivent plus longtemps que la phase neonatale. II est possible que les brebis qui
con9oivent tres tard produisent egalement des agneaux, mais que ceux-ci subissent un
taux de mortalite neonatale superieur. La masse corporelle a un efFet a long terme sur Ie
succes reproducteur des brebis (chapitre 3): celles qui sont plus lourdes lorsqu'elles sont
jeunes vivent plus longtemps et ont un succes reproducteur total superieur. Chez les
males, ceux qui sont sevres plus tot sont plus petits a 1'age adulte (Festa-Bianchet et al.,
1994), ce qui peut contribuer a une diminution de succes reproducteur (Hogg, 1984,
1988). Cependant, des estimations de variations en succes reproducteur total entre les
males et les femelles d'especes polygynes conferent un meilleur succes reproducteur total
aux petites femelles qu'aux petits males (Trivers et Willard, 1973; Clutton-Brock, 1988).
Dans Ie contexte d'une mise bas tardive, il serait ainsi d'autant plus avantageux de produire
une agnelle qu'un agneau.
Loudon et al. (1983) ont demontre que la frequence d'allaitement d'unjeune pendant 1'ete
pouvait exercer une plus grande infiluence sur Ie cycle d'oestms matemel subsequent que
la condition matemelle. Us ont etabli que les biches du cerf elaphe qui allaitent souvent
leurs jeunes subissent un retard d'ovulation 1'automne suivant comparativement aux
femelles qui allaitent a des frequences inferieures, meme en 1'absence de difiFerences en
condition matemelle. Chez les especes a dimorphisme sexuel, les males ont parfois des
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frequences de tetees plus elevees (Clutton-Brock et a/., 1982; Lee et Moss, 1986;
Trillmich, 1986). De meme, la frequence de tetees est superieure chez les mouflons de
Corse (Reale et Bousses, 1995) et chez les moutons de Soay (Robertson et a/., 1992)
soumis a des conditions de forte densite de population, alors que la condition corporelle
matemelle est afFaiblie. Chez les mouflons d'Amerique, la frequence des tetees en fonction
du sexe du jeune n'est pas connue. S'il existait un allaitement differentiel en terme de la
frequence de tetees, en fonction du sexe du jeune et de la condition matemelle, ceci
pourrait expliquer 1'absence d'une relation entre la date de mise bas et la masse matemelle
lorsque les sequences consecutives du sexe des jeunes sont considerees.
Dans la population de Ram Mountain, ce sont les vieilles brebis qui produisent Ie plus
d'agnelles (chapitre 4), done qui auraient la plus grande probabilite de produire des
agnelles deux annees de suite. Green et Rothstein (1993 a) ont rapporte que chez les
bisons. Ie dernier jeune des vieilles femelles naissait particulierement tard. Si ce
phenomene existe egalement a Ram Mountain, il pourrait contribuer en partie au grand
ecart-type des dates de naissances pour la sequence agnelle-agnelle.
5.4.5 Croissance compensatrice
La croissance compensatrice des ongules peut se manifester chez des individus qui ont ete
mal nourris pendant leur phase de croissance juvenile. Chez des adultes, elle se produit
pendant leur phase d'accumulation de masse estivale suite a une perte de masse importante
pendant 1'hiver (Kojola, 1993). Apres une periode de croissance faible ou leur masse
corporelle est inferieure a celle d'individus bien nourris, les mal nourris exploitent au
maximum les paturages pendant la periode de croissance de la vegetation. Chez Ie wapiti
garde en captivite, la croissance compensatrice est marquee par 1'ingestion d'une plus
grande biomasse de vegetation, independamment de son contenu proteique (Watkins et
al., 1991; Wairimu et a/., 1992). La croissance compensatrice est commune chez les
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ongules gardes en captivite, mais elle n'existe pas necessairement chez les ongules
sauvages ou les conditions hivemales ne permettent pas aux petits individus, avec peu de
reserves corporelles, de survivre jusqu'au printemps suivant. Une etude du mouflon de
Califomie (Ovis canadensis californiana) a documente la survie d'un jeune ne pendant
1'automne, dans une population ou les mises bas surviennent entre les mois d'avril et juin
(McCoy et al., 1995). Les auteurs attribuent la survie du jeune a des conditions
climatiques hivemales temperees, a la presence de vegetation pendant les mois suivant sa
naissance et a 1'experience matemelle de la brebis. Les conditions climatiques dans la
region de Ram Mountain ainsi que Ie manque de vegetation de bonne qualite pendant
1'hiver rendent tres difficile la survie des jeunes nes tard ou a 1'exterieur des periodes de
naissances. II existe peu de possibilites pour que les jeunes nes tard et qui sont petits au
sevrage puissent compenser, a 1'age d'un an, pour une croissance precoce inferieure 1'annee
precedente. Cette situation ne surviendrait vraisembablement que pendant des annees ou
Ie climat hivernal est particulierement doux, permettant aux petits agneaux de survivre
jusqu'au pnntemps suivant.
Les resultats n'ont pas demontre de differences dans Ie taux de croissance des jeunes en
fonction de leur date de naissance, comme chez d'autres especes (Gaillard et al., 1993b).
L'hypothese d'une croissance compensatrice estivale pour les jeunes nes tard n'est done
pas soutenue. II arrive cependant qu'une date de naissance tardive puisse entramer une
diminution du taux de croissance desjeunes (Cooch et al., 1991). Festa-Bianchet (1988d)
avait documente, pour la population de mouflons de Sheep River, une diminution de la
duree des tetees a partir de 1'age d'un mois pour les jeunes qui etaient nes tard, alors que
pour les jeunes nes plus tot, elle apparaissait plus tard pendant la periode de lactation.
Cette diminution precoce de la duree des tetees chez les brebis ayant mis bas tard fat
attribuee au decalage de la periode de lactation par rapport a la croissance de la vegetation
(Festa-Bianchet, 1988a). Ces brebis et leursjeunes ne pouvaient exploiter la vegetation de
bonne qualite que pendant les premieres semaines de la lactation, alors que la periode
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d'exploitation de la vegetation etait plus longue pour ceux qui etaient nes plus tot. Le taux
de croissance des jeunes nes tard pourrait done diminuer a partir du moment ou 1'apport
matemel associe a la lactation diminue, alors que leur capacite d'exploiter la vegetation
n'est pas aussi developpee que celle des jeunes nes plus tot. Le taux de croissance des
jeunes nes tard pourrait tout aussi bien diminuer a partir de la fin de la periode de
croissance de la vegetation (mi-juillet, Festa-Bianchet, 1988a). Les taux de croissance de
Ram Mountain ne peuvent toutefois etre calcules que sur 1'ensemble de 1'ete et ne
permettent pas de deceler des variations sur une echelle temporelle de quelques semaines.
Done, il n'est pas possible de comparer les taux de croissance des jeunes en debut de
lactation ou meme pendant la periode de croissance vegetative aux taux de croissance (des




Les objectifs de ce travail etaient de verifier differentes theories sur les strategies de
reproduction a la fin du cycle reproducteur chez un mammifere a longue esperance de vie.
Les resultats obtenus chez les brebis du mouflon d'Amerique ont permis de tester les
theories de la senescence reproductive et de 1'efFort de reproduction terminal, en plus
d'etablir les parametres affectant leur mise bas. Cette recherche a egalement fait ressortir
1'importance de delimiter les parametres de qualite individuelle au niveau du potentiel de
reproduction, en ce qui a trait aux etudes sur les couts de la reproduction. Le fait que
d'importants changements de densite de population aient pu etre integres dans les analyses
contribue grandement a la qualite de la presente etude, car la reproduction a la fin de la
vie chez les grands mammiferes est rarement consideree en fonction de parametres
environnementaux variables. Les differentes approches presentees dans ce document et les
diverges variables qui ont pu etre traitees ont permis de tester la fiabilite de plusieurs
theories sur revolution de la reproduction en fonction de 1'age et d'elargir les
connaissances sur les strategies d'adaptation vitale des grands mammiferes.
6.1 Synthese des resultats
La masse corporelle a un impact significatif sur Ie potentiel de reproduction et de
longevite des brebis. Cette constatation sur la longevite est la premiere a etre enregistree
pour un mammifere a longue esperance de vie. Ainsi, une importante masse coq)orelle au
debut de la vie est associee a un meilleur potentiel de reproduction au debut de la vie, un
meilleur potentiel de longevite et, finalement, un meilleur succes reproducteur total. Le
meilleur potentiel de reproduction au debut de la vie chez les brebis qui out vecu au moins
11 ans, comparativement a celles qui sont mortes avant 11 ans, est apparu a la lumiere de
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deux comparaisons: d'abord, les brebis a longevite importante produisaient plus de jeunes
avant 1'age de 8 ans et ensuite, ce plus grand nombre de jeunes produits se traduisait par
une plus grande proportion d'agneaux sevres (qui sont plus couteux que les agnelles).
L'existence de sous-echantillons phenotypiques dans une population occasionne une
heterogeneite dans Ie potentiel de reproduction et dans 1'expression des couts de la
reproduction. Chez les brebis du mouflon d'Amerique, la masse corporelle presente une
serie de correlations avec des composantes du succes reproducteur, correlations qui sont
tres importantes et qui doivent etre prises en consideration dans des etudes de strategies
de reproduction.
La senescence s'est manifestee par une perte de masse coq)orelle chez les brebis de 1 1 ans
et plus et par diminution de la production dejeunes chez les brebis de 14 ans et plus. Chez
les brebis senescentes qui mettaient bas. Ie succes au sevrage etait toutefois independant
de 1'age maternel. Contrairement aux predictions theoriques, ce maintien du succes au
sevrage n'etait pas indicateur d'une augmentation de 1'efFort de reproduction a la fin de la
vie: chez les brebis senescentes, leur effort de lactation etait inferieur, si elles avaient des
agneaux, a celui des brebis d'age moyen avec des agneaux. Ainsi, la masse des agneaux au
sevrage et leur croissance diminuaient en fonction de 1'age matemel, resultats qui sont
appuyes par les analyses des dates de naissances. L'effort de reproduction accorde aux
agnelles etait toutefois independant de I'age matemel. La diminution de 1'efFort de
reproduction chez les vieilles brebis, meres d'agneaux etait accompagnee d'une
augmentation de la proportion d'agnelles sevrees par ces memes brebis. Puisque les
agnelles sont moins couteuses que les agneaux, la variation du rapport des sexes en
fonction de 1'age pourrait expliquer Ie maintien du succes reproducteur chez les brebis
senescentes. L'age peut agir sur la condition corporelle et par consequent sur Ie cycle
d'oestms, mais cette etude demontre que c'est la masse corporelle a 1'automne qui
influence la date de mise bas Ie printemps suivant, independamment de 1'age. Puisque les
agneaux nes de vieilles brebis jouissent de la meme duree d'exploitation de la vegetation
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que ceux des brebis de 6 a 10 ans, des facteurs intrinseques aux brebis senescentes
pourraient agir sur leur capacite d'investir pendant la lactation. La variabilite du succes
reproducteur total entre les males et les femelles adultes favoriserait la production
d'agnelles lorsque la condition matemelle est faible et il serait avantageux pour les vieilles
brebis de produire plus d'agnelles a la fin de leur vie. Elles pourraient ainsi continuer a se
reproduire sans beaucoup diminuer leur potentiel de reproduction ulterieur, puisque
1'efFort de reproduction pour les agnelles est mains exigeant.
Dans la population de Ram Mountain, meme s'il y a une diminution de la capacite de
production de jeunes, il existe toutefois des ajustements a plusieurs niveaux qui
maintiennent Ie potentiel de reproduction chez celles qui reussissent a mettre bas: une
diminution de 1'efFort de lactation a la fin de la vie si elles ont des agneaux (qui sont plus
couteux), une variation du rapport des sexes qui permet une plus grande production
d'agnelles (qui sont moins couteuses). Les correlations positives entre la masse corporelle
et la longevite pourraient etre associees a une taille de portee limitee a un jeune: il est
possible que la quantite d'energie que les brebis a longevite importante consacrent a la
reproduction soit inferieure a ce qu'elle ne Ie serait si la taille de la portee pouvait varier
entre 1 et 3 jeunes, comme chez certains cervides (Verme et Ozoga, 1981). Par
consequent, si les brebis avec un important potentiel d'investissement ne 1'exploitent pas
au maximum en n'elevant qu'un jeune a la fois, il est possible qu'elles aient par la suite
une meilleure survie hivernale (done une longevite importante) tout en reussissant a palier
aux exigences energetiques d'une importante masse corporelle. Un resultat a 1'appui de
cette hypothese est que les brebis qui vivent longtemps se reproduisent bien tout au long
de leur vie. Les couts de la reproduction sont done difficiles a deceler chez elles et il est
egalement possible que celles qui vivent longtemps soient en mesure de compenser les
depenses energetiques associees a la reproduction par leur alimentation. Par ailleurs, si la
portee des mouflons est fixee a un jeune, les variations en succes reproducteur total parmi
les brebis seraient associees a des dififerences dans la longevite et dans la capacite de
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sevrer des jeunes. Ces caracteristiques appuieraient done la possibilite d'une selection
favorisant une longevite importante chez les brebis.
6.2 Importance physiologique des difTerences en masse corporelle
Pour une meme espece, 1'impact physiologique que represente une proportion de masse
corporelle perdue peut dependre de la taille de 1'individu. Par exemple, chez les rennes, les
males connaissent des fluctuations saisonnieres de masse coq)orelle qui sont d'une
amplitude superieure a celles que subissent les femelles (variations saisonnieres de ± 15 %
par rapport a la masse corporelle moyenne pour les males, contrairement a ± 7 % pour les
femelles) (Leader-Williams, 1988). Les rennes males ont toutefois une taille corporelle
presque deux fois superieure a celle des femelles (Leader-Williams, 1988), ce qui pourrait
leur accorder une plus grande capacite d'absorber une perte de masse corporelle que les
femelles. Chez les phoques gris Halichoerus grypus, les femelles les plus lourdes subissent
une perte de masse plus rapide pendant la lactation, elles produisent plus de lait et sevrent
des jeunes qui sont plus lourds et plus gras, comparativement aux femelles qui sont plus
legeres (Iverson et al., 1993). Chez cette espece, les differences en reserves corporelles
maternelles seraient reliees a la taille corporelle matemelle et expliqueraient certaines
differences en succes reproducteur entre les femelles. Si la capacite d'absorber les
fluctuations en masse corporelle peut varier ainsi en fonction de la taille corporelle chez
les brebis, il est possible qu'une perte de masse corporelle (pendant 1'hiver ou pendant la
reproduction) soit plus difficile a absorber pour une brebis situee a la marge inferieure de
1'etendue de masse corporelle pour la population que ce ne Ie serait pour une autre situee a
la marge superieure. Si les brebis plus lourdes sont plus aptes a absorber les fluctuations
de reserves adipeuses, il est possible que ceci explique leur plus grand potentiel
d'investissement energetique au niveau de la reproduction et leur meilleur potentiel de
longevite.
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6.3 Heritabilite des phenotypes
Des predictions concemant 1'heritabilite de facteurs importants pour la valeur selective
ont ete formulees pour les biches du cerfelaphe. Chez cette espece, les genotypes qui sont
associes a un meilleur succes reproducteur total sont egalement associes a une survie
particulierement faible au debut de la vie (Pemberton et al., 1991). Bien que les traits
d'histoire de vie parmi les biches soient fortement hereditaires, 1'heritabilite du succes
reproducteur total est faible. Une etude sur les moucherolles a egalement rapporte une
faible heritabilite de la taille de la couvee (Schluter et Gustafsson, 1993). Plusieurs etudes
ont demontre autant d'efFets positifs que negatifs de 1'age matemel sur la qualite des
progenitures (Lamb, 1977; Roff, 1992; Steams, 1992). Des predictions sur 1'heritabilite de
la longevite n'ont toutefois pas encore ete testees chez de grands mammiferes qui vivent
en liberte. Bien que la longevite semble avoir une composante hereditaire chez certaines
especes, 1'age maternel peut creer une correlation negative entre la longevite matemelle et
celle des jeunes (voir Lamb, 1977; Hansen et Price, 1995). Ainsi, les rejetons nes a la fin
de la vie d'une mere ayant vecu longtemps auraient, au contraire de leur mere, une vie
plutot courte. Des correlations phenotypiques provenant de donnees a long terme chez les
brebis du mouflon d'Amerique seraient utiles pour tester les predictions sur 1'heritabilite de
traits d'histoire de vie importants pour la valeur selective, tels que la longevite et la masse
au debut de la vie.
6.4 Correlations environnementales
Le polymorphisme, ou la co-existence de phenotypes opposes tels que "bons" et
"mauvais" reproducteurs, dans une population, est expliquee par certains auteurs a travers
des variations dans les pressions selectives environnementales (Pemberton et al., 1996).
Alors que certains individus peuvent etre de bons reproducteur en periode normale, des
conditions de stress environnemental, tel que la forte densite de population, peuvent
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changer les pressions selectives et favoriser les individus qui presentent des
caracteristiques opposees a celles des individus qui se reproduisent normalement bien
(Pemberton et at, 1996). Puisque les phenotypes sont des produits des interactions entre
les genotypes et 1'environnement (Lessel, 1991; Partridge et Sibley, 1991), 1'influence de
ce demier n'est pas a negliger lorsqu'il est question de mesurer des correlations
phenotypiques. Par ailleurs, les conditions climatiques pendant la gestation ou la premiere
annee de vie (Albon et a/., 1987; Gaillard et a/., 1993b) peuvent influencer la viabilite ou
Ie potentiel reproducteur des progenitures. Par consequent, des correlations
phenotypiques positives enregistrees entre des traits d'histoire de vie chez certains
individus pourraient etre dues a des conditions favorables, entre autres, pendant leur
premiere annee de vie. Dans la presente etude, la plupart des brebis agees de Ram
Mountain sont nees a faible densite ou a une densite intermediaire. II est done possible que
1'effet de 1'annee de naissance soit un facteur importante dans 1'expression d'une masse
corporelle superieure a la norme, d'une longue vie et d'un bon potentiel de reproduction.
Lorsque possible, les comparaisons entre brebis a longevite importante et celles qui sont
mortes plus jeunes ont ete efifectuees en comparant seulement des brebis nees a faible
densite. La concordance de ces resultats avec ceux de toutes les annees indique que les
comparaisons entre vieilles et jeunes brebis refletent des differences qui ont egalement des
composantes individuelles, independamment de 1'annee de naissance.
6.5 Portee des resultats
Les resultats presentes dans ce travail ont non seulement une portee immediate pour la
continuite des travaux de Ram Mountain, mais Us occupent aussi une place importante au
niveau des connaissances generales sur les strategies d'adaptation vitale chez les grands
mammiferes. Les travaux futurs decoulant de cette etude pourraient porter sur des
approches plus approfondies a propos des consequences des differences en qualite
individuelle, tant au niveau de la masse corporelle qu'au niveau du potentiel de longevite,
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sur Ie succes reproducteur total des brebis. Les couts differentiels de reproduction en
fonction du sexe du jeune pourraient etre etudies par rapport a ces differences
individuelles. Des etudes de 1'heritabilite des traits phenotypiques entre les meres et leurs
filles pourraient egalement etre menees pour determiner 1'impact de I'age matemel sur la
qualite des agnelles. De telles recherches pourraient comparer la longevite entre agnelles
nees de meres mortes avant 10 ans et celle d'agnelles nees de meres ayant vecu longtemps.
De plus, il serait possible de verifier 1'impact de 1'age matemel sur la qualite des agnelles
en comparant celles qui seraient nees au debut de la vie de brebis ayant vecu longtemps a
celles qui seraient nees a la fin de la vie de ces brebis.
Par I'intermediaire de variables phenotypiques, ayant Ie potentiel de caracteriser la qualite
individuelle ainsi que la valeur selective, cette etude a determine 1'importance de certains
traits d'histoire de vie en ce qui a trait au succes reproducteur; elle a aussi determine s'il
existait des compromis a long ou court terme entre differentes composantes de la valeur
selective (traits d'histoire de vie). Les possibilites de recherches futures suite a ce travail
sont encore nombreuses et toutes tres importantes pour 1'avancement des connaissances
dans Ie domaine des strategies d'adaptation vitale.
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CONCLUSION
II existe tres peu d'etudes sur les strategies d'adaptation vitale des mammiferes a longue
esperance de vie, observes dans leur habitat naturel. Bien que plusieurs theories predisent
les effets de 1'age sur Ie succes reproducteur, la presente etude est une des rares pouvant
tester ces effets chez de vieux individus. Ainsi, les resultats ont demontre que,
contrairement a la plupart des enonces theoriques, 1'effort de reproduction chez les brebis
du mouflon d'Amerique diminue a la fin de la vie chez celles qui vivent tres longtemps, et
que ceci peut etre explique a travers les memes causes evolutives que la senescence
reproductive. Les resultats presentes dans ce travail pourront servir a mieux cibler les
effets du vieillissement sur Ie potentiel de reproduction en fonction de 1'age chez les
grands mammiferes. Les resultats de cette recherche ont egalement souligne 1'importance,
dans Ie contexte d'etudes de strategies de reproduction, de recueillir des donnees a long
terme sur des individus marques.
Nous avons decele des sous-populations phenotypiques qui varient en fonction de leur
potentiel de reproduction et de leur potentiel de longevite. Get aspect d'heterogeneite doit
etre considere dans de fiitures etudes afin de bien controler les variations individuelles qui
agissent au niveau de la valeur selective. Les resultats decoulant de ce travail permettront
de poursuivre, sous une nouvelle optique, les analyses des couts de la reproduction et ce,
en tenant compte de la difference en qualite individuelle qui sont refletees dans Ie potentiel
de longevite. L'efFort de reproduction est un concept tres difficile a tester, mais il a
neanmoins ete possible de demontrer que les brebis a longevite importante connaissaient
une diminution de 1'effort de reproduction en fonction de 1'age. Puisque ces resultats sont
contraires a la plupart des theories, ils demontrent 1'importance de documenter la
repartition de 1'energie des individus au cours de leur vie afin de bien predire comment ils
consacrent cette energie a la reproduction en fonction de leur age et de leur condition
corporelle.
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Les difFerentes facettes de ce prpjet de recherche ont done reussi a reconcilier des
concepts associes a la reproduction a la fin de la vie chez les brebis du mouflon
d'Amerique. Ces travaux contribuent a expliquer 1'influence relative de certains facteurs au
niveau du succes reproducteur des individus et ils servent d'introduction pour une suite
d'etudes qui pourront etre axees sur 1'importance des differences individuelles dans la
determination de la valeur selective.
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